Nachweis einer Bewegungsillusion im visuellen System der Fruchtfliege Drosophila by Bülthoff, H.
NACHWEIS E I m R  BEWEGUNGSILLUSION I M  VISUELLEN 
SYSTEM DER FRUCHTFLIEGE DROSOPHILA 
D i p l o m a r b e i t  
dern F a c h b e r e i c h  B i o l o g i e  der U n i v e r s i t z t  T i i b i n g e n  
vorgelegt von 
H e i n r i c h  Biilthoff 
T i i b i n g e n ,  Mai 1 9 7 5  
H i e r m i t  versichere ich ,  daB i c h  d i e  vorliegende Arbeit 
se lbstzndig  und unter Benutzung keiner anderen a l s  der 
angegebenen Hi l f smi t te l  durchgefiihrt habe. 
Tiibingen, den 16. Mai 1975 
c u l  
Heinrich Biiithof f 
INHALTSVERZEICHNI S 
EINLEITUNG ...................................... 1 
METHODEN ......................................... 7 
....................................... Reizgebung 7 
......................... Psychophysische Methodik 8 
Messung und Registrierung der Reaktion 
...................... der Fruchtfliege Drosophila 9 
Kontrollexperimente ............................. 11 
.............................. THEORETISCHER TEIL 12 
Bewegungsillusionen durch Rezeptor- 
eigenschaften ................................... 12 
Spezielle Bewegungsdetektormodelle .............. 16 
Bewegungsillusionen durch Bewegungsdetektor- 
eigenschaften ................................... 22 
............. Zur Theorie der Bewegungsperzeption 28 
.................. Zur Theorie der Scheinbewegung 32 
ERGEBNISSE ...................................... 35 
Erzeugung von Scheinbewegungen im visuellen 
............................. System des Menschen 35 
Erzeugung von Scheinbewegungen im visuellen 
.............. System der Fruchtfliege Drosophila 37 
...................................... DISKUSSION 43 




NACHWEIS EINER BEWEGUNGSILLUSION IM 
VISUELLEN SYSTEM DER FRUCHTFLIEGE DROSOPHILA 
1. EINLEITUNG 
Grundvoraussetzung filr die Perzeption von gerichteter Be- 
wegung durch ein visuelles System ist die Wechselwirkung 
zwischen mindestens zwei Sehelementen, die in zeitlicher 
Folge einer Erregung ausgesetzt sind, wie z. B. der hderung 
der Helligkeit innerhalb ihrer rezeptiven Felder. Dass 
solche Systeme nicht h e r  zuverl3ssig arbeiten, ist aus 
vielen psychophysischen Experimenten bekannt (Literaturilber- 
blick AARONS, 1964). Durch spezielle Reizfolgen lassen sich 
Bewegungswahrnehmungen induzieren, denen keine reelle Objekt- 
bewegung zugrunde liegt, Bei der visuellen Bewegungswahr- 
nehmung kann man grundsgtzlich mindestens zwei Ebenen unter- 
scheiden, in denen solche Bewegungsillusionen entstehen 
k8nnen. Auf der Rezeptorebene kannen durch die Eigenschaften 
der Latenzzeiten Laufzeitunterschiede zwischen den Eingangs- 
signalen der Bewegungsdetektoren auftreten. Diese Unterschiede 
werden dann von den Bewegungsdetektoren wie eine bei echter 
Bewegung auftretende Sukzessivreizunq der ~etektoreingxnge 
interpretiert. Doch auch bei Simultanreizunq der Eingsnge der 
Bewegungsdetektoren ktjnnen auf der Detektorebene unter be- 
stinunten Reizbedingungen Bewegungst8uschungen auftreten. Aus 
den Reizbedingungen, die eine Scheinbewequnq (apparent move- 
ment) hervorrufen, lassen sich nun unter giinstigen Bedingungen 
-
Hinweise auf den Mechanismus der Bewegungsverarbeitung ab- 
leiten. Ein allgemeingiiltiges Model1 der Bewegungsperzeption 
sollte demnach nicht nur die Verarbeitung von Realbewequnqen 
real movement) beschreiben, sondern auch Bewegungsillusionen (- 
vorhersagen khnen, die auf den genannten Ebenen der Bewegungs- 
perzeption zustande kommen. 
Die Analyse der Bewegungsperzeption beim Menscher ist 
durch die subjektive Aussage der Protanden sehr erleichtert. 
Dem vorgegebenen Reiz sind aber unter einfachen Versuchsbe- 
dingungen oft Bewegungsreize, z. B. aufgrund von Augenfolge- 
bewegungen, Uberlagert, so daO die Eingangsreize zu den 
Detektoren schwer zu definieren sind. 
Eine eindeutige Analyse des Bewegungssehens beim Menschen 
whre im wesentlichen nur unter den Bedingungen eines 
stabilisierten Retinabildes [DITCHBURN and GINSBURG, 1952) 
zu erreichen. Einen fherblick Uber diese Problematik 
geben die Bilcher "Eye Movements and Vision" von YARBUS 
(1967), "Eye Movements and Visual Perception" von DITCH- 
BURN (1973) und ein tfbersichtsreferat von BARLOW (1968). 
Ferner ist die Bewegungswahrnehmung eng mit anderen komplexen 
PhBnomenen verbunden, wie z. B. Gestaltphhnomenen und Nach- 
effekten und ist durch Lernen, Habituation und Alter beein- 
fluObar. Die Maglichkeiten zur Analyse durch direkte Ein- 
griffe sind beim Menschen im wesentlichen auf histologische 
Untersuchungen und in der Elektrophysiologie auf Summen- 
potentialableitungen beschrtinkt. Hinzu kommen noch in Aus- 
nahmefzllen Untersuchungen von angeborenen oder Verletzungs- 
defekten. Gezielte verhaltensgenetische Analysen sind je- 
doch beim Menschen ausgeschlossen. 
Bei der Analyse der visuellen Bewegungsperzeption der 
Insekten konnten dagegen die verschiedenartigen Methoden 
der quantitativen Verhaltensanalyse, der Verhaltensgenetik, 
der Neuroanatomie und der Elektrophysiologie erfolgreich 
eingesetzt werden. 
Die guantitative Verhaltensanalyse der Wendereaktion 
(optomotorische Reaktionen) des Rilsselkgfers Chlorophanus 
ergab ein Model1 eines Bewegungsdetektors, aus dem be- 
stimmte Verhaltensleistungen vorhergesagt werden konnten 
(HASSENSTEIN, REICHARDT, VARJ~, 1956-67) . Durch weitere 
Verhaltensanalysen an der Biene AJ& (KUNZE, 1961; u. a.), 
der Stubenfliege Musca (z. B. FERMI und REICHARDT, 1963; 
McCANN und MacGINITIE, 1965: ECKERT, 1971, 1973) und der 
Fruchtfliege Drosophila (G~TZ, 1964, BUCHNER, 1974) 
konnten neben allgememen Aussagen iiber die tlbertragungs- 
funktionen des gesamten Systems auch spezielle Aussagen 
iiber die optischen Eigenschaften des Rezeptorrasters und 
tiber funktionelle Eigenschaften der Rezeptoren gewonnen 
werden. Hierzu wurden lie stationtiren (zeitlich qemittelten) 
optomotorischen neaktionen am rsumlich stationzr laufenden 
oder fliegenden Versuchstier gemessen. Die dvnamischen 
Eigenscnaften der optomotorischen Reaktion wurden an der 
Wanderheuschrecke Schistocercz (THORSON, 1964, 1966a, b) , 
an der Stubenfliege Musca (REICHARDT, 1971-75; GEIGER, 
1974: WEHRHAHN, 1974: VIRSIK, 1974; HEIMBURGER, POGGIO 
und Reichardt, 1975 in press) und an 3er ~ruchtfliege 
Drosophila (ZIMMERMANN. 1973) untersucht. 
Bei aer verhaltensgenetischen Untersuchunq des visuel- 
len Systems ist die Fruchtflieqe ein bevorzugtes 
Objekt, da hier auf beschreibbare Mutanten (Mutations- 
ort auf dem Genom lokalisierbar) mit definierten Defek- 
ten des visuellen Systems zuriickgegriffen werden kann. 
Weiterhin sind das Genom rnit rund 125 Millionen Basen- 
paaren (BONNER and WU, 1973) und das Gehirn mit rund 
100 000 Nervenzellen, im Vergleich zu hZjheren Tieren 
rnit bis zu 100 000 ma1 graaeren Gehirnen, noch iiber- 
schaubar. Eine erste Vorstellung von aer rxumlichen 
Verteilung der Bewegungsdetektoren im visuellen System 
von Drosophila konnte z. 8. aus den Bewegunqssehen 
einer Mutante mit rudimentsrem Restauge - sine oculis 
(.SO) gewonnen werden (G~TZ, 1975). Auf der Rezeptor- 
ebene konnte durch Verhaltensmutanten eine funktionelle 
Unterscheidung weitgehend autonomer visueller Bysteme 
vorgenommen werden. Die VariahilitSt in den Konstruk- 
tionsprinzipien kommt in der Mehrfachmutante In(1) sc , 8 
sc8wa zum AusdrucR. In der Informationsilbertragung vom 
-
perzeptiven System der Bewegungsdetektoren zu dem moto- 
rischen System der Beinmuskeln scheint bei dieser Mu- 
tante ein zum Wildtyp komplementsres Verrechnungsschema 
vorzuliegen (GCTZ, 1972: G ~ T Z  und WENKING, 1973) . Eine 
grosse Erweiterung der Untersuchungsmiiglichkeiten in 
der Verhaltensgenetik ergibt sich aus der Anwendung der 
genetischen Mosaiktechnik (HOTTA und BENZER, 1972). 
Damit hat man ein mikrochirurgisches Hilfsmittel in der 
Rand. urn durch Lokalmutationen im Nervensystem der 
Fliege Ort und Entwicklung von verhaltensleistungen zu 
bestinmen. Durch Anwendung von temperatursensitiven 
Mutanten ist man dann sogar in der Lage, die verschie- 
denen Verhaltensdefekte wahlweise ein- ma auszuschalten 
(GRIGLIATTI , HALL. ROSENBLUTH, SUZUKI , 197 31 
Die neuroanatomischen Untersuchunsen geben einen Ein- 
blick in den morphologischen Aufbau der Retina und den 
der folgenden optischen Ganglien der Fliegen: Lamina, 
Medulla, Lobula und Lobula plate (siehe z. B. TRUJILLO- 
CENOZ und MELAMED, 1966: BRAITENBERG, 1967, 1970; 
KTRSCHFELD, 1967; STRAUSFELD, 1970: BOSCHEK, 1971: 
CAMPOS-ORTEGA und STRAUSFELD, 197 2 : KIRSCHFELD, 197 2) . 
Einen histologischen Uberblick fiber das visuelle System 
der Fliesen gibt STRAUSFELD in einem Atlas des Fliegen- 
gehirns (in Druck) . 
Zur Elektroph~siolosie der Insekten liefert das Werk 
von BULLOCK und HORRIDGE (1965) einen umfassenden tiber- 
blick der Arbeiten bis etwa 1964. In neuerer Zeit haben 
Ableitungen von einigen bewegungssensitiven Neuronen 
(class I1 units) die Korrelation elektrophysiologischer 
Befunde mit Verhaltensergebnissen ermaglicht [ z .  B. 
McCANN und DILL, 1964: McCANN und FOSTER. 1971). Die m- 
formationsiibertragung von den Rezeptoren zu den Effek- 
toren des visuellen Systems konnte durch Summenpotential- 
ableitung am Halskonnektiv von Drosophila und anderen 
Fliegen sichtbar gemacht werden (HENGsTENBERG, 1973). 
In letzter Zeit zeigt eine neue Intrazellullr-Flrbetechnik 
nit Procion Yellow (STRETTON und XRAVITZ, 1968) einen 
erfolgversprechenden Ansatz zur Zuordnung von Struktur 
und Funktion im Nervensystem der Fliegen (HENGSTENBERG, 
in vorber. ; HAUSEN, in Vorber.) . 
Die erfolgreiche Kombination dieser vier Methoden lBsst 
sich z. B. an der funktionellen Interpretation der 
Retina-Lamina-Projektion aufzeigen (siehe z. B. Uber- 
sichtsartikel KIRSCHFELD, 1973). Die neurale Superposi- 
tion von Helligkeitssignalen in bestimmten Einheiten 
der Lamina, den Cartridges, konnte sehr gut durch opto- 
motorische Untersuchungen mit Ganzfeld-, Kleinfeld- 
und Einzelrezeptorreizungen (z. B. GOTZ, 1965: MCCANN 
und MacGINITIE, 1965; KIRSCHFELD und REICHARDT, 1970; 
ECKERT, 1971, 1972; BUCHNER. 1974; KIRSCHFELD, 1972). 
durch verhaltensgenetische Untersuchungen (HEISENBERG, 
19721, durch histologische Untersuchungen (s. 0.) und 
durch elektrophysiologische Untersuchungen (z. B. 
SCHOLES, 1969: AUTRUM, ZETTLER und J~~RVILEHTO, 1970; 
J~~VILEHTO und ZETTLER, 1970, 197 1 ; GEMPERLEIN und 
SMOLA, 1972: SMOLA und GEMPERLEIN, 1972) gestiitzt werden. 
In dieser Arbeit soll nun versucht werden. Bewegungs- 
illusionen in der Fruchtfliege Drosophila hervorzurufen, 
indem -lie EingSnge der Bewegungsdetektoren Simultanreizen 
unterschiedlicher Intensitst ausgesetzt werden. In dem 
Reizsignal ist also keine Bewegungsinformation snthalten. 
Auf diese Weise soll zunkichst geklkirt werden, ob das durch 
optomotorische Untersuchungen gewonnene Bewegungsperzeptions- 
model1 die Voraussetzungen fiir das Auftreten solcher Illu- 
sionen in tjbereinstimmung mit den Experimenten richtig wieder- 
gibt. Ferner wird diskutiert, ob durch die Untersuchung von 
Scheinbewegungen die Klasse der rntjglicher? Modelle fiir das 
Bewegungssehen der Insekten eingeengt werden kann. 
Mit der gleichen Reizgebung wurden psychophysische Experi- 
mente durchgefiihrt und Vorstellungen iiber das menschliche 
Bewegungssehen entwickelt. Die fjbertragbarkeit des aus dem 
Bewegungssehen der Insekten entwickelten Bewegungsperzeptions- 
modells auf den ~enscher~ wird diskutiert. 
2. METHODEN 
2.1 Reizsebunq 
Um einen Helligkeitsgradienten zu erzeugen, wurde auf 
photographischem Weg ein Graukeilmuster hergestellt (Film: 
Gevatone N-3 9 . Das Muster besteht aus 10 gleich orien- 
tierten diskontinuierlichen Graukeilen, bei denen sich die 
optische Dichte in 6 Squidistanten Schritten von 0 bis 
2.18 Xndert. Das Muster ist in einen sandstrahlmattierten 
Plexiglaszylinder (Innendurchmesser 53 mm, Hijhe 40 mm) ein- 
gespannt, so daR hinreichende Lambert-Strahler-Eigenschaf- 
ten fiir das 360°-panorama gewShrleistet sind. Die Breite 
der Stufen betrhgt 4,5O, nur fiir die maximale und die mini- 
male Lichtdurchlhssigkeit gibt es ein Plateau der doppelten 
Breite. Der Plexiglaszylinder ist in eine geschlossene 
Apparatur eingesetzt, die eine photoelektrisch geregelte 
Lichtquelle enthxlt. die von H. WENKING konstruiert wurde 
(Abb. la). Der Messfiihler des Lichtquellenregelkreises be- 
steht aus einem Phototransistor (Motorola MRD 500). Die 
Helligkeitsmodulation erfolgt 3urch Verxnderung der Ftihrungs- 
gr6Re des Regelkreises und ermijglicht 100 % Modulation bis 
zu einer Grenzfrequenz von 10 Hz, die durch das Nachgltihen 
der Gliihfadenlampe bestimmt ist. Die Lampe ist unterhalb 
der geschlossenen Standflsche des Graukeilzylinders ange- 
bracht. Damit ist eine hinreichend homogene Beleuchtung des 
Zylinders gewzhrleistet. Der Zylinder kann wahlweise mit 
Graukeilorientierung im Uhrzeigersinn oder Gegenuhrzeiger- 
sinn eingesetztwerden, ohne daa dabei etwas an der Mess- 
apparatur oder der Ausleuchtung geandert wird. Da sich bei 
einer Gliihfadenlampe bei finderung des Lampenstroms nicht 
nur die Lampenhelligkeit (etwa mit der vierten Potenz des 
Lampenstromes), sondern auch deren Spektralverteilung ver- 
Sndert, wurde der langwellige Teil des Spektrums ungef ahr 
bei einer Wellenlange von 520 mm durch die Blaufilterkom- 
bination Schott BG 18 und Kodak 39 a.bgeschnitten. Die maxi- 
male Beleuchtungsst3rke wird dadurch allerdings um den 
5 Faktor 10 herabgesetzt. Die an den mattierten Innenseiten 
des Graukeilfilms auftretenden Leuchtdichten wurden mit 
einem linear anzeigenden LichtmessgerSt (Photomultiplier 
1 P 28 der Firma RCA) gemessen, das bei wesentlich haheren 
Leuchtdichten mit einem Lumeter (Gossen 4 Co.) kalibriert 
wurde. Das Luxmeter ist der Spektralempfindlichkeit des 
menschlichen Auges angepaat. Bei der Durchleuchtung des 
Zylinders ergibt sich durch die Reflektion im Zylinder eine 
Kontrastreduktion urn rund 50 %. Die maximale ~euchtdichte 
betrSgt: 2 ohne Filter: 1,5 x 10 cd/m 2 
mit Filter: 1,5 x 10-~cd/m~ 
2.2 Psychophysische Methodik 
FZir die psychophysischen Experimente wurde ein Zwangs- 
Entscheidungs- (forced-choice) - Verfahren anqewendet. 
Dazu wurde den Versuchspersonen gesagt, daa sich hinter dem 
Graukeilmuster ein Streifenzylinder drehe. Es muate nun 
von den Versuchspersonen die Drehrichtung des mutmafilichen 
Zylinders angegeben werden, wobei auaer den beiden Drehrich- 
tungep keine weitere Antwort, wie z. B. keine Bewegung, zu- 
gelassen wurde. Durch diesen Zwang wird eine quantitative 
Analyse von schwachen Effekten sehr erleichtert. Beobach- 
tungsbedingungen wie Abstand und Bliekwinkel konnten von den 
Versuchspersonen zur individuellen Anpassung frei gewxhlt 
werden. Das Reizlicht war stets spektral gefiltert 'Schott 
BG 18 und Kodak 39). Die zeitliche Frequenzabhxngigkeit 
der Illusion wurde bei 50 % Kontrast bestinunt. Die Kontrast- 
schwelle wurde bei der Frequenz.die den maximalen Effekt zur 
Folge hatte, gemessen. 
2.3 Messuns und Registrierunq der Reaktion der Fruchtflieqe 
Drosophila 
Als Versuchstiere dienten zwei bis fUnf Tage alte Weibchen 
der Fruchtfliege Drosophila melanoqaster aus der Instituts- 
zucht (Stamm Wildtyp "Berlin") . Damit der Scheinbewegung 
keine Realbewegung Uberlagert ist, mu8 die optomotorische 
Reaktion unter open-loop-Bedingungen gemessen werden. Die 
hierm notwendige Versuchstechnik ist in Abb. lb gezeigt. 
Durch den von G ~ T Z  (1964) beschriebenen Drehmomentkompensator 
wurden fiinf von den sechs Freiheitsgraden - drei der Trans- 
lation, zwei der Rotation - mechanisch fixiert. Die Rotation 
um die Hochachse wird dagegen dynamisch kompensiert, so daR 
eine Messung des Flugdrehmoments fiber die StSrke 3es Kompen- 
sationsstroms mijglich ist. Der Drehmomentkompensator arbeitet 
im Bereich von 0 - 10 Hz hinreichend amplituden- und phasen- 
treu, so da8 die Flugmotorik der Fliege, die im Bereich von 
0 - 3 Hz liegt, linear erfaRt werden kann. Das Drehmornentsig- 
nal wurde auf einem x-t-Schreiber aufgezeichnet und in einem 
Averager (CAT 400 I@ iiber die Reizperiodenlznge gemittelt, 
so dal3 eine Echtzeit-Auswertung dglich war. Fiir die Endaus- 
wertung mit einem ~igital-~echner (PDP 8 e mit LAB 8 e Syste I@ 
diente ein Magnetbandgerkit (Hewlett-Packard, Model1 3960) als 
Zwischenspeicher. Dadurch konnten unvollstbdige Messzyklen 
bei der Auswertung ausgeschlossen werden. Zur Fixierung der 
Fliegen am Drehmomentsystem wurden den Stherbetsubten Fliegen 
ein V-fbrmiger Drahtbiigel (0.05 mm Ag) zwischen Kopf und 
Thorax mit einer Mischung aus Kollophonium und Bienenwachs 
geklebt. Die Fliegen waren nach der Prtiparation lauf- und 
flugfShig und wurden bis zur Fixierung in einer Klammer am 
Drehmomentsystem in feuchten Kanunern einzeln gehalten. Es 
wurden jeweils fiinf Perioden einer Graukeilorientierung ge- 
messen, dann wurde wShrend einer Periodendauer die Orientie- 
rung des Graukeils durch Umdrehen des Zylinders geSndert. 
Daraufhin erfolgten fiinf Perioden in dieser Orientierung. Um 
eine eventuelle phototaktische Reaktion der Fliege auf den 
Schwerpunkt der rkiumlichen Lichtverteilung im Graukeilzylin- 
der zu eliminieren, wurde jedesmal bei Orientierungswechsel 
der Zylinder statistisch so verdreht, daR bei hinreichenu 
hxufigem Orientierungswechsel eine Gleichverteilung der 
Schwerpunktslage in azimutaler Richtung folgen wiirde. Hin- 
weise auf eine magliche "Schwerpunktsphototaxis" haben sich 
zuvor aus unveraffentlichten Ergeunissen am stationsr laufen- 
den Tier ergeben. Gemessen wurde die Differenz der Reaktionen 
auf beide maglichen Graukeilorientierungen. Dadurch wurden 
Reaktionsanteile eliminiert, die nicht von der Orientierung des 
Graukeils abhsngen. Ein solcher wSre z. B, die Dunkelanregung 
des Schubs (BUCHNER, 1972). die bei nichtzentrischer Aufhsn- 
gung der Fliege am Drehmomentkompensator zu einer Drehreaktion 
umgesetzt wiirde. 
2.4 Kontrollexperimente 
An Kontrollen wurden u. a. durchgeflihrt: (1) Ein Testlauf 
mit normalem Lichtprogrm bei toter Fliege am Drehmoment- 
kompensator. Auf diese Weise konnte ausgeschlossen werden, 
daQ das Lichtsignal z. 8. bei der Magnetbandaufnahme vom 
Reiikanal auf den Reaktionskanal elektronisch Uberspricht. 
(2) Ein Testlauf mit normal reagierendem Tier und normalem 
Lichtprogramm bei vollstsndiger Lichtabschirmung des Graukeil- 
zylinders durch schwarze Pappe. Damit konnte ausgeschlossen 
werden, daR die Fliege z. B. auf die hderung der elektro- 
magnetlschen Feldstsrke reagiert, die sich bei einer hderung 
des Lampenstroms ergibt. 
3. THEORETISCHER TEIL 
FCir die Perzeption von gerichteter Bewegung sind min- 
destens zwei rzumlich getrennte Eingkinge und eine Verrech- 
nungsinstanz notwendig. Scheinbewegungen kSnnen vor allem 
auf zwei verschiedenen Ebenen der Bewegungsperzeption ent- 
s tehen : 
1. Auf der Eingangs- oder Rezeptorebene 
2. Auf der Verrechnungs- oder Bewegungsdetektorebene 
3.1 Bewegungsillusionen durch Rezeptoreiqenschaften 
Auf der Eingangsebene beobachtet man hkiufig zwischen 
Reizbeginn und Reizantwort der Rezeptoren bzw. der nachge- 
schalteten Neuroneneine Latenzzeit. Durch elektrophysiolo- 
gische Messungen am Fliegenauge wurde gezeigt, daR diese 
Latenzzeit von der Helligkeitsamplitude abhkingen kann 
(SCHOLES, 1964). Entsprechend lkint sich eine Phasenschie- 
bung der Rezeptorantwort bei periodischer Reizung durch 
eine intensit3tsabhkingige Totzeit erklkiren (GEMPERLEIN und 
SMOLA, 1972: SMOLA und GEMPERLEIN, 1972). DaB elektrophy- 
siologische Daten von Rezeptoren gut durch ein lineares 
Rezeptormodell beschrieben werden k6nnen.haben FUORTES und 
HODGKIN (1964) fiir Messungen an Retinulazellen von Limulus 
gezeigt. Ihr Rezeptormodell basiert auf einer Kette von 
linearen Prozessen (- 10) mit Tiefpasscharakteristik. DaR 
ein linearer Ansatz sinnvoll ist, zeigen z. B. auch die 
elektrophysiologischen Messungen an Ketinulazellen der 
Fliege Calliphora. Fiir einen mittleren Frequenzbereich 
von 5 - 30 Hz konnten ECKERT und BISHOP (1975) die Linea- 
ritat der Rezeptorantwort zeigen. In diesem Frequenzbe- 
reich sind die vergleichsweise langsamen, definitionsge- 
ml0 nichtlinearen Adaptationsvorglnge nicht enthalten. 
Fiir eine richtungsspezifische Bewegungsinformation ist 
nun aber eine nichtlineqre Verrechnung notwendig, wie wir 
spater noch sehen werden. Die zusStzlich notwendige Nicht- 
linearitat fiir das Entstehen einer Bewegungsillusion auf 
der Rezeptorebene kann in einem Adaptationsvorgang liegen, 
der die Zeitkonstante des Rezeptormodells in Abhangigkeit 
von der mittleren Intensitlt so verlndert, daR sie bei 
hoher mittlerer Helligkeit verkiirzt ist. Werden nun im 
Graukeilexperiment zwei Lichtrezeptoren rl qmd r2 in 
Phase, aber mit unterschiedlicher mittlerer Helligkeit f 
und Amplitude A 1  gereizt, so ergibt sich eine Phasendif- 
ferenz zwischen den beiden Ausgangssignalen dieser beiden 
Rezeptoren. 
Gegeben sei eine sinusf~rmige Helligkeitsmodulation der 
beiden Rezeptoren rl und 1-2 mit der Frequenz wo: 
Il (t) = TI + hI1 sin wo t 
(t) = T2 + A12 sin cu0 t 
Fiir eine intensitstsabhsngige Zeitkonstante T = 7 (I) er- 
gibt sich zwischen den beiden Ausgangssignalen xl und x2 
der beiden Rezeptoren rl und r2 eine Phasendifferenz 
AIP (w0) = IPl (ul0) - iP2 (w0) . 
xl (t) = T1 + A I ~  sin[%t - q1 ((,I,) I 
x2(t) = F2 + AI* sin[urot - e2(w0)] 
Hierbei wurde ohne Beschrsnkung der Allgemeinheit der Amp- 
litudenfrequenzgang der Rezeptoren A (uo) = 1 gesetzt. 
Diese bei Simultanreizung der Rezeptoren auftretende Phasen- 
schiebung an den EingSngen der Bewegungsdetektoren ist einer 
Sukzessivreizunq der Rezeptoren Xquivalent, wie im folgenden 
gezeigt wird. 
Gegeben sei eine sinusf6rmige Helligkeitsverteilung der 
rXumlichen WellenlSnge Xo [~rad], die sich mit konstanter 
Geschwindigkeit w an den Rezeptoren rl und r2 vorbeibewegt. 
Durch den Winkelabstand Acp der optischen Achsen der beiden 
Rezeptoren ergibt sich eine Zeitverzagerung zwischen den 
beiden Eingangssignalen von 
Durch das Vorzeichen von w ist die Bewegungsrichtung, und 
durch die Kontrastfrequenz /lo die Zahl der Helligkeits- 
wechsel pro Sekunde gegeben. Mit uo = (2 n /lo) folgt fiir 
den zeitlichen Lichtverlauf in den Rezeptoren 
I1 (t) = + A  1 sin uro t 
I~ (t) = ? + A I sin uro(t-~t). ( 7 )  
Ein nachgeschalteter Bewegungsdetektor, der Bewegungsinforma- 
tion aus dem Phasenunterschied zwischen beiden Eingangssig- 
nalen ableitet, kann grundsxtzlich nicht entscheiden, ob die- 
ser Phasenunterschied durch einen Latenzeffekt oder durch einen 
Bewegungsreiz verursacht wurde. Realbewegungen und Scheinbe- 
wegungen kllnnen also nicht unterschieden werden. Die Geschwin- 
digkeit und die Richtung der Scheinbewegung ist durch die 
IntensitkitsabhBngigkeit der Latenzzeit bestimmt. Da die Ge- 
schwindigkeit der Scheinbewegungen bei periodischer Reizung 
gleichfijmig ist, wird sie im folgenden als Konstant-Scheinbe- 
wegunq bezeichnet. Urn eine AbschBtzung iiber die optimalen 
Reizbedingungen machen zu ksnnen, mu8 man auner der Latenz- 
Intensitkits-Charakteristik auch noch etwas iiber den nachge- 
schalteten Bewegungsdetektor wissen. 
3.2 Spezielle Bewegunqsdetektormodelle 
Fiir die Perzeption von gerichteter Bewegung sind in 
der Literatur einige konkrete Modelle angegeben, die Ver- 
haltensreaktionen auch quancitativ gut beschreiben 
(HASSENSTEIN, REICHARDT, VARJO, 1956 bis 1967 : BARLOW 
und LEVICK, 1965: THORSON, 1966 b; FOSTER, 1969, 1971 a, 
b; POGGIO, 1972). Von diesen hinreichenden Modellen kann 
man nun die notwendigen Eigenschaften der Bewegungsdetek- 
toren abstrahieren. Bei einem einfachen Model1 mit zwei 
Eingsngen und einem Ausgang kann man zeigen, daA die Ver- 
rechnung zwischen Eingang und Ausgang notwendig nichtli- 
near und asymmetrisch sein muB, und daA das Korrelations- 
model1 das einfachste Model1 ist, das diese Bedingung or- 
fillt, sofern man den Mittelwert des Ausgangssignals be- 
trachtet (POGGIO und REICHARDT, 1973 a). Das Korrelations- 
model1 wurde aufgrund von optomotorischen Untersuchungen 
am RiisselkSfer Chlorophanus entwickelt (HASSENSTEIN, REICH- 
ARDT, VARJ~J, loc. cit.). Die notwendige Asymmetric liegt 
im Korrelationsmodell in einer Differenzbi-ldung, die nicht- 
lineare Verrechnung in einer Multiplikation. Abb. 2a ver- 
anschaulicht das Korrelationsmodell. Dabei sind xi und x2 
die EingSnge, F und H lineare Filter, M Multiplikatoren, 
C eine Subtraktionsinstanz, S ein trSges Filter und y der 
Ausgang des antisymmetrischen Bewegungsmodells. 
Die Anwendung des Korrelationsmodells auf die in Glei- 
chungen (6) und (7) gegebenen Eingangssignale liefert zu- 
nschst nach den linearen Filtern F und H mit den Amplitu- 
denfrequenzgiingen F (ulo) und H (~1,) und den Phasenfre- 
quenzgsngen mF (cll0) Und eH (ub) 
Nach den beiden Multiplikationen und der Differenzbildung 
ergibt sich fiir den momentanen Ausgangswert 
F F Y(t) = x (t). x2H(t) - XIH(t) x2 (t) = 1 
D i e  stationEire Antwort, d. h. das z e i t l i c h e  Mittel tiber 
d i e  Periode T = 2 n/wo.ergibt s i c h  nach dem F i l t e r  S zu 
Hieran erkennt man so for t  d i e  Notwendigkeit der funktionel- 
l e n  Asymmetric des  Modells. Denn far  H = F und damit 
Mit der Beziehung (5) folgt 
- 2 
y = F (wo) 11 (wo) A I sin [2 n/ko.- w / ~  b co ]  
s i n  [H(wo - 6 (w I], 
Durch A cp ist die Aufl6sungsgrenze des visuellen Systems ge- 
geben. Fiir l < lo/ A cp < 2 ergibt sich aufgrund der seometri- 
schen Interferenz eine Scheinbewegung in der entgegengesetz- 
ten Richtung. Diese von HERTZ(1934), v. GAVEL (1939) und 
HASSENSTEIN (1951) beschriebene Erscheinung beruht auf einer 
Wechselwirkung periodischer Rezeptorenraster mit periodischen 
Mustern. Sie konnte an vielen Insektenarten bestztigt werden: 
u. a. am Rilsselk3fer Chlorophanus (HASSENSTEIN, REICHARDT, 
VARJfJ, loc. cit. ) , am Mehlkzfer Tenebrio (G~TZ und GAMBKE, 
1968). an der Stubenfliege Musca (FERMI und REICHARDT, 1963) 
und an der Fruchtfliege Drosophila (GOTZ, 1964). Diese Inter- 
ferenzerscheinung und die dadurch festgelegte Aufl5sungsgrenze 
ist eine notwendige Eigenschaft der Infonnationsiibertragung 
durch gerasterte Systeme und kann in Analogie zum Abtasttheorem 
von SHANNON (1949) beschrieben werden. Eine weitere Eigenschaft 
des Modells, die Phaseninvarianz der rzumlichen Musterkomponen- 
ten, ist aufgrund der Orthogonalitzt der Sinusfunktion sofort 
ersichtlich. Dies konnte auch durch entsprechende Experimente 
an Chlorophanus (HASSENSTEIN, 1959; v A R ~ ,  1959) und Drosophila 
(ZIMMERMANN, 1973) bestztigt werden. Dazu mu8 allerdings ge- 
saqt werden, daa daraus nicht folgt, dafl die Fliege tatszchlich 
die Information Uber die Phasenlage der Musterkomponenten ver- 
liert. Die Phaseninvarianz gilt ausschlieElich unter statio- 
ner- Reizbedingungen, wie ein Vergleich von Gleichung (12) 
und (13) zeigt. und dieser Fall ist bei stationgren opto- 
motorischen Experimenten durch die MeEmethode gegeben. so 
haben u. a. dynamische Messungen an Drosophila gezeigt, dat3 
die momentane optomotorische Reaktion durch die Phasenlage der 
Musterkomponenten beeinf lu6 t wird (ZIMMERMANN, 1973) . Da6 die 
Antwort des Xorrelationsmodells von der Kontrastfrequenz ab- 
h-gt, ist aus Gleichung (14) ersichtlich und bedeutet, daB 
das Bewegungsmodell die Absolutgeschwindigkeit einer Muster- 
kolaponente nur d a m  beatimen kann, wenn die rzumliche Wellen- 
lhge dieser t4usterkomponente bekannt ist. Dieae Eigenschaft 
der Bewegungsperzeption konnte an Droso~hila beatetigt werden 
(-2, 1964, 1972). Aus der Gleichung (14) sieht man ferner. 
dat3 das Bewegungssignal wegen der Multiplikation des Hellig- 
keitsverlaufs in zwei Rezeptoren von dem Xontrastquadrat der 
Helligkeit des Musters abmngt. Im Ramen dBr MeBgenauigkeit 
konnte dies an proswhila ftir kleine Reizamplituden gezeigt 
werden (-2, 1965; HENGSTENBERG und G&Z, 1967: G&Z, 1972: 
BUCHNER, 1974). Prinzipiell kann die richtungsspezifische Be- 
wegungsperzeption natfirlich auch durch nichtlineare Interak- 
+.ionen MSherer als zweiter Ordnung realisiert sein. Doch lie- 
fern die unter stationken Reizbedingungen durchgeftihrten 0.g. 
Optanotorik-Experimente keinen Winweis auf Verrechnungen h8herer 
Ordnung. Alle Reaktionen lassen sich hinreichend auf der nied- 
rigst -lichen zweiten Ordnung, d. h. mit Korrelation der 
Rezeptorsignale je zweier Rezeptorzellen im visuellen Sy- 
stem der Insekten, erkltiren. 
Bisher wurde nur das Ausgangssignal eines Einzelkorre- 
lators betrachtet. Die optomotorische Reaktion wird nun 
aber bei den Insekten durch die vielen Einzeldetektorsig- 
nale, die einen groflen Teil der Umwelt erfassen (bei der 
Fruchtfliege rund 86 %), bestimmt. Es konnte gezeigt wer- 
den, da6 sich die optomotorische Reaktion aus der unge- 
wichteten Summation der gereizten Ausenzonen zusammensetzt. 
Eine Bevorzugung einer besonderen Augenzone ftir das Bewe- 
gungssehen ist z. B. bei Drosophila nicht gegeben (G~TZ, 
1964). Diese ungewichtete Additivittit der ~ewegungsreize 
gilt nicht notwendig fiir eine weitere optomotorische Ver- 
haltensleistung der Fliegen, die Fixation, die vor allem 
bei der Stubenfliege Musca auf den unteren Augenbereich 
beschrznkt ist. Die Fixation eines Objekts durch Musca 
wurde von REICHARDT auf eine Drehmomentfluktuation der Fliege 
einerseits und auf eine Asymmetric in den durch die Fliege 
induzierten optomotorischen Reaktionen auf progressive, von 
vorne nach hinten gerichtete, und regressive, von hinten 
nach vorne gerichtete Objektbewegunqen andererselts zuriick- 
gefilhrt (REICHARDT, 1973; POGGIO und REICRARDT, 1973 b). 
Eine Orientierungsreaktion, bei der die Fliege Positions- 
abweichungen eines visuellen Objekts zu kompensieren ver- 
sucht, ist aber auch ohne Bewegungsinformation mtiglich 
(PICK, 1974; BbTHOFF, unvertiffentlicht) . 
3.3 Bewequnqsillusionen durch Bewequnqsdetektoreiqenschaften 
Auf der hier beschriebenen Bewesunssdetektorebene k6nnen nun 
auch Scheinbewegungen ihren Ursprung haben. Das kann am Bei- 
spiel des Korrelationsmodells flir die durch Gleichungen (1) 
und (2) gegebenen Eingangssignale gezeiqt werden. Die Rechnung 
verlguft analog zu den oben durchgeftihrten und liefert ftir 
das momentane Ausgangssignal 
A12 *I 1 Y (t) ( 7 - - )T1T2*{~(o) *H(wO) sin [wot + ?Ifi (tio) 1- 
I2 I, 
- H (0)  F (mo) sin [uot + qF (m0) ] 
Ftir das zeitliche Mittel ergibt sich sofort 7 = o. Das Model1 
liefert fiir diese Eingangssignale also kein mittleres Bewegungs- 
signal, sondern ein oszillierendes Momentanbewegungssignal, 
was der Antwort auf eine oszillierende Realbewegung entspricht. 
Diese Bewegungsillusion sol1 im Gegensatz zur oben beschriebe- 
nen Konstant-Scheinbewegung im folgenden als Oszillations- 
Scheinbewequnq bezeichnet werden. Unter der Annahme des Korrela- 
tionsmodells ist die Oszillationsfrequenz durch die Modulations- 
frequenz der Musterhelligkeit bestimmt. Normalerweise enthslt 
ein nichtlineares System 2. Ordnung neben der Grundwelle auch 
die erste Oberwelle des Eingangssignals. Diese fsllt aber wegen 
der Antisynunetrie des Korrelationsmoaells durch die Differenz- 
bildung heraus, wie man aus der Herleitung der Gleichung (12) 
ersehen kann. Die Phasenbeziehung zwischen Eingangs- und 
Ausgangssignalen des Korrelationsmodells h5ngt nun bei 
Simultanreizung zweier Eingxnge auner von den Phasen- 
gtngen der Filter auch noch von den Kontrastunterscn~e- 
den 
der ~inqanqssignale ab. Fiir das Graukeilexperiment ist 
aber der zeitliche Helligkeitskontrast an allen Stellen 
des Graukeilmusters qleich, und damit ist auch das dyna- 
mische Ausgangssignal des Korrelationsmodells immer Null. 
 as Korrelationsmodell kann also unter den obengenannten 
Reizbedingungen keine Scheinbewequnq erzeugen, wenn man 
fiir die vorqeschalteten Rezeptoren eine lineare fibertra- 
gung annimmt. Denn lineare Filter ktjnnen Helligkeiten 
gleichen Kontrastes mit verschiedenen mittleren Intensi- 
tEiten nur um den gleichen Faktor abschwtchen, so dan die 
Kontrastdifferenz wiederum Null ist. FEir die Lichtrezep- 
toren des Flieqenauges konnte aber qezeigt werden, dan 
sie nur bei geringen Kontrasten m (m c 20 %) und nur bei 
hijheren Frequenzen uro ( 5  Hz < uro 30 Hz) linear arbeiten 
(ECKERT und BISHOP, loc. cit.). Falls die Oszillations- 
Scheinbewegung auf der Bewequngsdetektorebene ihren Ur- 
sprung hat, miUte sie also in der Weise frequenzabhsnqig 
sein, dal) sie bei hoheren Reizfrequenzen durch die Linea- 
risierunq der Detektoreingangssignale verschwindet. 
  on einer ~raukeilstufe mit Transmission Null wird ab- 
gesehen, da hier kein Kontrast definiert ist, 
Bei niedrigen Reizfrequenzen ware aber Am ungleich Null, 
und das Vorzeichen von Am wiirde von der "Art" der nicht- 
linearen Verarbeitung abhzngen. Bei Wechsel der Graukeil- 
orientierung miil3te das Vorzeichen von Am wechseln. Im 
Anhang wird dies durch eine Computer-Simulation des Kor- 
relationsmodells mit einer statischen Rezeptorkennlinie 
veranschaulicht. 
Der Ursprung des Oszillationseffektes ist keineswegs 
lotwendig auf die Detektorebene besct.rSnkt. Man kann sich 
auf der Rezeptorebene einen Mechanismus vorstellen, der 
den Rezeptoreigenschaften entspricht und eine Shnliche 
Illusion hervorruft. Man geht dabei zweckma0ig von einem 
bekannten Reaktionsfolgephkinomen aus, das auf der nicht- 
linearen Verarbeitung von Helligkeitssignalen in Photore- 
zeptoren beruht und mit zunehmender ReizintensitSt eine 
Abnahme der ReaktionsverzGgerung bewirkt. zur Veranschau- 
lichung dient die Abb. q, die auf der Grundlage eines 
nichtlinearen Modells fiir Invertebraten-Photorezeptoren 
gezeichnet ist (KRAMER, 1975, in press), Die Abb. 3 zeigt 
die berechneten Rezeptorpotentiale auf zwei Rechtecklicht- 
reize, die sich in der Intensitat urn den Faktor 10 unter- 
scheiden. Der Zeitpunkt fiir das fber- bzw. Unterschreiten 
einer absoluten schwelle SabS ist inten~it3t.sabIi8ngi.g~ 
und die Bewertung der zeitlich nicht zusanunenfallenden 
Ereignisse mufi in 3em nachgeschalteten Bewegungsdetektor 
zu einer Bewegmgsillusion fiihren. Mit zunehmender Reiz- 
intensitlt wird eine Abnahme der Reaktionsverzogerung in 
der Einschaltphase ("ONUEffekt) und eine Zunahme der ver- 
zijgerung in der Ausschaltphase ("OFF1'-E£ fekt) bewirkt. 
Das Schwellen-Model1 bietet also die Voraussetzungen fiir 
eine Oszillations-Scheinbewegung. Zur Veranschaulichung 
wurde hier eine absolute Schwelle gewlhlt, die sicherlich 
nicht in den Rezeptoren realisiert ist (Limulus: FUORTES 
and YEANDLE, 1964; LoCUsta: SCHOLES, 1969; Musca: FERMI 
and REICHARDT, 1963: KIRSCHFELD, 1966). Die realistische 
Annahme einer relativen Schwelle Srel kann zwar die "ON1'- 
-
Antwort ebenso gut erklsren, filhrt aber bei der "OFF1'-Ant- 
wort je nach schwellenwert zu entgegengesetzten Bewegungs- 
richtungen. Eine Diskussion eines Modells, das auf einer 
relativen Schwelle aufbaut, scheint deshalb nicht sinnvoll, 
da man keinen Schwellenwert rechtfertigen kann. Durch ge- 
eignete Wahl der relativen Schwellen k6nnte man sowohl 
eine Oszillations-Scheinbewegung als auch eine Konstant- 
Scheinbewegung erzeugen. 
Zusammenfassend kann also gesagt werden, dafi die Bewe- 
gungsinformation durch unterschiedliche VerzGgerung der 
Ausgangssignale zweier rsumlich getrennter Rezeptoren ent- 
stehen kann und damit auf der Rezeptorebene simuliert wird. 
da beide Rezeptoren in Phase gereizt werden. 
Eine Entscheidung, auf welcher der beiden beschriebenen 
Ebenen die Bewegungsillusion entsteht, ist unter bestimmten 
Voraussetzungen durch eine Oberwellenanalyse des gemessenen 
Bewegungssignals moglich. Der Bewegungsdetektor kann unter 
"~Sttigungsfreien" Reizbedingungen gut durch eine nicht- 
lineare Verrechnung 2. Ordnung beschrieben werden. Wie man 
aus Gleichung (15) ersieht, enthslt das Bewegungssignal dann 
die einfache Reizfrequenz. Auf der Rezeptorebene konnen die 
oben beschriebenen speziellen Annahmen durch eine nichtlineare 
Verarbeitung hoherer Ordnung beschrieben werden. Das Gesamt- 
system aus Rezeptor und Detektor Mate demnach nichtlinear von 
noch haherer Ordnung sein. In dem Bewegungssignal sollten dann 
Oberwellen enthalten sein, falls diese nicht durch eine 
spezielle Verrechnung herausfallen. 
Eine derartige Verrechnung ist z. B. beim Korrelationsmodell 
gegeben. Obgleich das System von zweiter Ordnung nichtlinear 
ist, enthslt die ~leichung (12) doch nur die einfache Reiz- 
frequenz. Die bei der Multiplikation auftretende erste Ober- 
welle fkillt durch die Differenzbildung fort. 
AuBerdem muL3 natiirlich gewahrleistet sein, daB das motorische 
System der Fliege diese haheren Reizfrequenzen noch iibertragen 
kann. Nur unter diesen Voraussetzungen kann eine Oberwellen- 
analyse des Bewegungssignals Hinweise auf den Entstehungsort 
der Scheinbewegungen bringen. 
Alle bisherigen merlegungen zur Erzeugung von scheinbe- 
wegungen durch ~raukeilexperimente wurden unter der Voraus- 
setzung einer einheitlichen Graukeilorientierung gemacht. 
Diese Voraussetzung ist aber fiir das beschriebene Graukeil- 
muster nicht gegeben, da einem flachen Helligkeitsanstieg in 
der einen Richtung ein steiler Helligkeitsabfall in der an- 
deren Richtung gegeniibersteht. Mit dem Vorzeichenwechsel des 
Gradienten Sndert sich nun aber auch die Richtung der Schein- 
bewegung. Die StSrke und das Vorzeichen der aus beiden Reak- 
tionsanteilen zusammengesetzten Reaktion hxngt von dem Ver- 
hSltnis von rxumlicher WellenlSnge Xo des Graukeilmusters 
und Abtastbasis bcp der Detektoren ab. Auch hier ergibt sich 
m r  1 C < 2 aufgrund der geometrischen Interferenz ein 
Vorzeichenwechsel der Bewegung. Ferner mu8 beriicksichtigt 
werden, da8 in die Reaktion auch die Gr68e der rxumlichen 
Kontrastdifferenz zwischen den zwei EingSngen des Detektors 
eingeht. Diese Kontrastdifferenz ist fiir den steilen Hellig- 
keitsabfall stSrker als fiir den flachen Anstieg. Durch die 
nichtlineare tibertragung in den Rezeptorerr kann man nicht 
ohne weiteres angebeawelche Graukeilflanke reaktionsbestim- 
mend ist. Deshalb wird im Anhang durch eine Computer-Simula- 
tion des Korrelationsmodells gezeigt, was unter der Annahme 
einer Rezeptorkennlinie fiir die Graukeilreizgebung zu erwarten 
ist. Der nun folgende theoretische Teil sol1 zeigen, daR die 
beiden Bewegungsillusionen nicht an irgendwelche konkrete 
Modellegebunden sind, sondern dafi sie eine ganz allgemeine 
Eigenschaft des Bewegungssehens sind. 
3.4 Zur Theorie der Bewequnqsperzeption 
Bisher wurde das Bewegungssehen am Beispiel eines Modells 
mit nur zwei Eingsngen und einem Ausgang abgehandelt. Eine 
Erweiterung auf ein beliebiges stabiles System mit n Ein- 
gsngen xj (t) (j=1, . . . n) und einem Ausgang y (t) ist durch 
den Volterra-Formalismus m6glich. Dazu wird das Eingangs- 
Ausgangs-Funktional in eine verallgemeinerte Volterra- 
Reihe entwickelt (POGGIO und REICHARDT, 1973 b ) ~  
00 
y(t) = C y (t) 
y =o v 
Die Glieder y (t) der Reihe (17) geben den Anteil der Nicht- 
v 
linearitsten V-ter Ordnung an der ~esamtantwort des Systems 
wieder. Das erste Glied beschreibt das Ausgangssignal far 
alle Eingznge x j ( t )  = 0, und kann willkiirlich Null gesetzt 
werden. da Differenzantworten mit gegenlsufigen Graukeilen 
ausgewertet werden. FUr ein biologisches System beschreibt 
dieser Term einen reizunabhangigen Bias des Tieres, der 
aber durch die "Symmetrisierung der Reizantwort" fortfSllt. 

Da mit ansteigender Ordnung des Systems der Rechenaufwand 
extrem stark ansteigt, sol1 hier nur das Zeitmittel eines 
n-Input-Systems 2. Ordnung berechnet werden. Durch Fourier- 
transformation und zeitliche Mittelung tiber die Periode 
To = 2 n/mo ergibt sich aus Gleichung (17/2) 
xj (wl) 2 (w-ml) dmle'iwtdw dt. 
~ a b e i  sind Y2 (w) , Xj (sl) , Xk (m-ml) die Fouriertransformier- 
ten des Ausgangssignals yZ(t) und der Eingangssignale x (t), 
5 
~ ( t ) .  Die Fouriertransformation des Kerns 2. Ordnung 9 
yjjk (rl, r2) ist Gj ,k (wl, w2) . Die Fouriertransformierte der 
durch Gleichung (18) gegebenen Eingangsfunktion ergibt sich 
zu 
xj (w) = 'mi a (m) + in~1[6 (w+wo)e ijmoAt - a ( w-*,I e -ijwoAt I. 
(20) 
Dabei ist b(w) die Deltafunktion i m  Frequenzbereich. Durch 
Einsetzen von Xj(w) und Itk(@-utl) aus (20) in (19) folgt fiir 
f2 nach einer langeren Zwischenrechnung 
n-1 n-m 
+ C [ C Gj, j+,,,(wo,-m I *  cos mw At + 
-1 j-1 0 0 
n-m . 
+ C Gj,j+m(~~o.-~o)~~inmw o bt]) # (21) 
j=1 






Gj,k  Gjtk + iG j ,k (Gjek . G j ,k reelle Funktionen) (22) 
Die Gleichung (21) lSOt sich Hbersichtlicher schreiben als 
+ ~ ~ ( u , ~ ) *  sin muOAt] , 
wobei F, Am und Bm auSer von der Modulationsfrequenz wo 
auch von der mittleren Helligkeit und dem Kontrast des 
Musters abhkingen. Das Ausgangssignal eines 11-Input-Systems 
2. Ordnung setzt sich also aus zwei Teilen zusammen, einem 
richtungs~spezifischen Teil ydi (At) und einem richtungs- 
spezifischen Teil ydS (At) . 
n-1 
= A. + ~(u,,) + C Arn(wo)-cos mu, At 
m=l 0 
Fur ein periodisches Muster der Wellenlsnge lo, das sich 
mit gleichfBrmiger Geschwindigkeit w an zwei Eingangen mit 
der Rasterkonstante ~ c p  vorbeibewegt, beschreibt 
die gewbhnliche optomotorische Reaktion. Der richtungsun- 
spezifische Term 
beschreibt die Reaktionsdifferenz auf progressive und re- 
gressive Musterbewegung (siehe 2. B. POGGIO und REICHARDT, 
1973) . 
3.5. Zur Theorie der Scheinbeweguns 
Die Theorie der  ons st ant-Scheinbewequnq ist schon mit der 
verallgemeinerten Theorie der Bewegungsperzeption in Kap. 
3.4 abgehandelt, wenn man von einer intensittitsabhsngigen 
Totzeit der Rezeptoren ausgeht. Diese Rezeptoreigenschaft 
simuliert eine Bewegungsinformation, die dann qualitativ 
von einem beliebig gearteten Bewegungsdetektor wie eine 
Realbewegung verrechnet werden mua. Quantitativ gesehen 
miissen nattirlich di durch die Totzeiten simulierten Ge- 7' 
schwindigkeiten in dem Aufl6sungsbereich fiir Realbewegun- 
gen liegen. Ein System, das auf diese Weise eine Konstant- 
Scheinbewegung erzeugt, ist von htjherer als von zweiter 
Ordnung nichtlinear, da die Ordnungen der notwendigen 
Nichtlinearitxten von Rezeptor und Detektor additiv sind. 
Ganz allgemein sollte ein Model1 der Konstant-scheinbe- 
wegung ein von Null verschiedenes Zeitintegral 3es Aus- 
gangssignals haben, wobei das Vorzeichen des Mittelwertes 
von der Richtung des Helligkeitsgradienten abhsngen muO. 
Prinzipiell ist eine solche Forderung natiirlich auch durch 
ein lineares System zu erfiillen, z. B. dann wenr! zwei 
Helligkeitssignale subtraktiv verrechnet werden. Fiir eine 
solche rerzeption eines Helligkeitsgradienten ist aller- 
dings keine zeitliche Helligkeitsmodulation notwendig. 
Eine Oszillations-Scneinbewequnq ist dagegen ohne zeitliche 
Helligkeitsmodulation nicht denkbar. Aber auch sie kann 
prinzipiell durch subtraktive Verrechnung von Helligkeits- 
signalen erklxrt werden. Geht man jedoch nicht von einem 
speziellen Systeu. extra f5r Scheinbewegungen aus, so kann 
man zeigen, daO die hier beschriebenen Scheinbewegungen 
eine ganz allgemeine Eigenschaft des richtungss~;ezifischen 
Bewegungssehens sind. In Kap. 3.4 konnte gezeigt werden, 
daR sich eine richtungsspezifische Bewegungsperzeption 
ganz allgemein auf eine nichtlineare 2-Kanal-Verrechnung 
2. Ordnung zuriickfiihren ltiOt. Ebenso kann im f olgenden 
gezeigt werden, daO die Dynamik eines solchen nichtlinearen 
Systemsdie Scheinbewegungen beschreibt. In Analogie zu 
Kap. 3.3 werden als Eingangssignale sinusf8rmige Hellig- 
keitsmodulationen gleicher Frequenz und Phase, aber un- 
terschiedlichen Kontrastes betrachtet. 
Die Fouriertransformierten der Eingangssignale sirid dann 
x k (o)-u) 1 ) = myk* 6 (w-wl) + in~1~[6 (LU-U)~+W~) - 6 (w-lul-w0) ] 
(30) 
Durch Einsetzen von (29) und (30) in (19) ergibt sich nach 
einer Zwischenrechnung fiir die Reaktionsdifferenz auf beide 
Graukeilorientierungen 
A n 
+ sin ur,t [~(o,cu~) + G(cuO,o) 1). 
r ( 0 ,  w =-T! (aor o) ist somit das allgemeine Model1 
2. Ordnung dem Korrelationsmodell Squivalent. Sonst ist in 
der allgemeinen Antwort noch ein richtungsunspezifischer 
Anteil enthalten (cos-Term) . 
4. Erqebnisse 
4.1 Erzeuqung von Scheinbewequnqen im visuellen System 
des Menschen 
Durch psychophysische Experimente konnten zwei Klassen von 
Scheinbewegungen nachgewiesen werden. Die Konstant-Schein- 
bewequnq Suaert sich beim Menschen in einer scheinbaren 
Objektbewegung, die mit konstanter Winkelgeschwindigkeit 
Uber das Muster hinwegltiuft, wobei die Drehrichtung mit 
der Richtung des HelligkeitsgefSlles der Graukeile iiberein- 
stimmt. Ein entsprechendes Ergebnis ist aufgrund der ex- 
perimentell nachgewiesenen Latenz-Intensittits-Charakteristik 
fiir Vertebraten-Lichtrezeptoren zu erwarten (siehe z.  B. 
BAYLOR, HODGKIN and LAMB, 1974). Neben der Konstant-schein- 
bewegung wird auch die Oszillations-Scheinbewequnq beobach- 
tet. Beide Arten der Scheinbewegung htingen erheblich von 
der Modulationsfrequenz der Helligkeit ab und kijnnen nur 
in einem kleinen Frequenzbereich gesehen werden. Der Wahr- 
nehmungsbereich liegt unter den gewxhlten Versuchsbedingun- 
gen fiir die Konstant-Scheinbewegung etwa zwischen 2 und 11 
Hz und £fir die Oszillations-Scheinbewegung etwa mischen 
0,3 und 4 Hz. Da die Wahrnehmung der Scheinbewegungen durch 
die Lichtmodulation selbst stark iiberdeckt ist, wurde fiir 
die quantitativen psychophysischen Experimente das in den 
Methoden beschriebene "forced-choice-verfahren" angewendet. 
Hit der Umkehrung des Helligkeitsgradienten wechselt die 
Richtunq der  ons st ant-Scheinbewegunq. Deshalb wurde als 
Reaktion nur der Reaktionsunterschied fiir beide Graukeil- 
orientierungen gewertet. Die Frequenzabhtingigkeit beider 
Bewegungsillusionen wurde mit monochromatischem Licht 
(s. Methode) bei einer mittleren Leuchtdichce von 
2 
cd/m und einem Xontrast von 50 % bestimmt. Bei der Fre- 
quenz fiir die optimale Wahrnehmung £ wurde dann die 
OP t 
Kontrastschwelle ms gemessen. Die gemittelten Erqebnisse 
von 5 Versuchspersonen sind in Tabelle 1 zusammengefafit. 
2 Die Erhbhung der Leuchtdichte auf 200 cd/m durch Entfer- 
nen der Filter hat keine signifikante AbhSngigkeit der 
Wahrnehmung von der mittleren Helligkeit erkennen lassen. 
Die beiden ~eweyunysillusionen existieren demnach in einem 
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4.2 Erzeuqunq von Scheinbewequngen im visuellen System 
der Fruchtflieqe Drosophila 
Eine Analyse der Konstant-Scheinbewesunq wurde bei Dro- 
sophila aus technischen Griinden nicht durchgefiihrt. 
Nimmt man als Ursache der Konstant-Scheinbewegung einen 
Latenzeffekt an, so wird man eine maximale Bewegungsil- 
lusion bei periodischer Helligkeitsmodulation erst dann 
erwarten, wenn man mit der Periodenlkinge in die GrijOen- 
ordnung der Latenzzeiten kommt, da mit zunehmender Reiz- 
frequenz das Zeitintegral der einzelnen Scheinbewegungs- 
signale graaer wird. Eine Abschkitzung der im rezeptiven 
visuellen system der Fliegen auftretenden Latenzzeiten aus 
elektrophysiologischen Messungen ( SCHOLES, J~VILEHTO 
und ZETTLER,GEMPERLEIN und SMOLA, ECKERT und BISHOP, loc. 
cit.) ergibt, dar3 zur Erzeugunq der maximalen Konstant- 
Scheinbewegung Reizfrequenzen in der GrkiBenordnung der 
Flicker-Fusions-Frequenz notwendig sind (- 100 Hz). Die 
Reizapparatur erlaubt aber nur eine Helligkeitsmodulation 
bis ungefzhr 10 Hz. Vorlaufige Ergebnisse an stationkir 
laufenden Versuchstieren deuten darauf hin, dar3 bei un- 
vollstkindigen Helligkeitsmodulationen h8herer Fre- 
eine Konstant-Scheinbewegung im visuellen System der Flie- 
gen hervorgerufen werden kann. Die Oszillations-Scheinbe- 
wequnq konnte rlagegen am stationar fliegenden Tier gut 
gesichert werden. Da zunkichst noch keine quantitative Vor- 
stellung von den dynamischen Eigenschaften des Perzep- 
tionsvorgangs vorlag, wurde eine sehr niedrige Reizfre- 
quenz gewiihl.t, um langsame Reaktionsanteile zu erfassen. 
Die Phasenverschiebung zwischen Reiz und rieaktion ist 
bei der gewiihlten Reizperiode von 22 sec vermutlich klein 
genug, um eine eindeutige Reiz-Reaktions-Zuordnunq zu er- 
maglichen. Ferner wird jede Periode mit sinusf6rmiger 
Helligkeitsrnodulation (3-230 cd/m2) von der folgenden 
Periode durch eine konstante Grundhelligkeit von 8 sec 
Dauer getrennt. Abb. 3 zeigt die Mittelwerte der Reaktio- 
nen von 8 Fliegen auf insgesamt 160 Zyklen in beiden Grau- 
keilorientierungen, wobei richtungsspezif ische (2 - fl) und 
richtungs~spezifische (if + fi) Wendereaktionen getrennt 
aufgetragen sind. Die richtungsspezifische Wendereaktion 
der Fliegen setzt schon beim geringsten Helligkeitsanstieg 
ein, wobei die Drehrichtung mit der Richtung des rsumlichen 
IfelligkeitsgefSlles iibereinstimmt. Bei Helligkeitsabfall 
setzt eine gleich starke, entgegengesetzte Wendereaktion 
offensichtlich verzagert ein. Der Nullwert fur das Drehmo- 
ment kann aus technischen Griinden nicht genau angegeben 
werden. Es liegt aber nahe anzunehmen, daO bei konstanter 
Helligkeit die Fliegen keine Wendereaktion zeigen, die von 
der Orientierung des Graukeils abhsngt. Inwieweit die Flie- 
gen unabhiingig von der Graukeilorientierung reagieren, 
zeigt der obere Teil der Abbildung, in dem die Summe der 
Wendereaktionen auf beide Graukeilorientierungen eingetra- 
gen ist. Die Ursachen einer solchen richtungszspe - 
zifischen Reaktion sind zum Teil in Abschnitt 3.4 erlsu- 
tert und sollen hier nicht weiter betrachtet werden. 
Um zu untersuchen, ob die Wendereaktion der Frucht- 
fliege durch den zeitlichen Helliqkeitskontrast oder durch 
die Helliqkeitsamplitude bestimmt ist, wurden folgende 
Programme gewzhlt. Das Reizprogramm wurde in vier Unter- 
programme zerlegt, wobei jeweils zwei Programme den glei- 
chen Helligkeitskontrast bei unterschiedlicher Amplitude 
und zwei Programme die gleiche Reizamplitude bei unter- 
schiedlichem Kontrast aufweisen. Abb. 4 veranschaulicht 
das Reizprogramm fiir gleiche Helligkeitsamplituden und 
zeigt eine Linienschreiber-Registrierung der Wendereaktion 
einer einzelnen Fliege. Urn auszuschlie8en. da8 die Reaktion 
durch die mit der Helligkeitsxnderung verbundene Spektral- 
Bnderung bei Glilhfadenlampen beeinflufit wird, wurden alle 
folgenden Zxperimente mit monochromatischem Licht durch- 
gefiihrt, das die maximale Helligkeit I, urn den Faktor 105 
herabsetzt. In Abb. 5 sind 3ie Ergebnisse von 12 Fliegen 
mit insgesamt 257 Zyklen fur folgende Reizparameter zusam- 
mengefaat: 
(a) Periodenlxnge: 30 sec 
'min = 0.1231, 
(b) Periodenlange: 30 sec 
(c) Periodenlange: 30 sec 
(d) Periodenlsnge: 30 sec 
(e) Periodenlxnge: 60 sec 
Die Ergebnisse deuten darauf hin, daO die Reaktion vom 
Kontrast und nicht von der Amplitude des Lichtreizes ab- 
hsngt. Unter den gewshlten Reizbedingungen hsngt die Re- 
aktionsstsrke offensichtlich nicht wesentlich von der 
mittleren Lichtintensitst ab. Das zeigt auch der Vergleich 
mit dem Experiment ohne Blaufilter, bei dem die mittlere 
5 LichtintensitSt um den Faktor 10 hijher ist. 
Der Nachweis der Kontrastabhsngigkeit der Reaktion 
lSRt aber noch keine eindeutigen Schliisse auf die Ur- 
sachen der Reaktion zu. Ein Shnliches Ergebnis wiirde man 
erhalten, wenn anstelle der relativen hderunq des Licht- 
flusses die relative finderungsgeschwindiqkeit reaktions- 
bestimmend wzre. Es wurden deshalb die Wendereaktionen 
der Fliege auf vier verschiedene #nderungsgeschwindig- 
keiten der Musterhelligkeit untersucht. Der zeitliche 
Helligkeitsverlauf ist in Abb. 6 unten eingezeichnet. Die 
if + fi der Wendereaktionen einer Flieye auf beide 
Graukeilorientierungen bezeichnet die richtungsunspezi- - 
fische Reaktion und lSOt keine xnderung erkennen, die mit 
dem Helligkeitsverlauf korreliert ist. Dagegen zeigt die 
richtungsspezifische Reaktionsdifferenz 3 - fi keine wesent- 
liche AbhSngigkeit von der Geschwindigkeit, mit der der 
tlbergany auf ein vorgegebenes hBheres Helligkeitsniveau 
erfolgt. Beim fjbergang auf ein vorgegebenes niedriqeres 
Helligkeitsniveau zeigt sich nun aber eine deutliche Ab- 
hSngigkeit von der Geschwindigkeit, mit der dieser tjber- 
gang erfolgt. Dem periodischen Drehmomentsignal ist eine 
Drehmomentdrift iiberlagert, wie man aus Abb. 6 unmittelbar 
sieht, da Anfang und Ende der Reizperiode nicht iiberein- 
stimmen. Diese Drehmomentdrift kann aber auch dahingehend 
interpretiert werden, daR einer Oszillations-Scheinbewe- 
gung eine Konstant-Scheinbewegung iiberlagert ist, deren 
StSrke iiber mehrere Reizperioden ansteigt. Die Richtung 
der Drift wiirde auch mit der aus der Theorie vorhersagba- 
ren und der am Menschen beobachteten Richtung der Kon- 
stant-Scheinbewegung iibereinstimmen. Aufgrund der Ergeb- 
nisse in Abb. 6 kann mit groaer Wahrscheinlichkeit aus- 
geschlossen werden, daB die Unterschiedlichen richtungs- 
abhsngigen Reaktionen der Experimente in Abb. 5 durch 
geringfiigige Unterschiede in den Flankensteilheiten der 
verwendeten Reizprogramrne bedingt sind. Neben der xon- 
trastabhsngigkeit zeigen die Ergebnisse in Abb. 5, clan 
sich die Oszillations-Scheinbewegung aus zwei entgegen- 
gesetzten Bewegungsantworten zusammensetzt. Dies sieht 
man z. B. ganz deutlich in Abb. 5 b. Hier sind "ON"- und 
"OFFw-Reize zeitlich hinreichend lang voneinander getrennt. 
Die transiente "ON1'-Antwort ist schon vor dem "OFFB'-Reiz 
abgeklungen, und vice versa. Die Vorzeichen der Antworten 
sind entgegengesetzt. Es kann also ausgeschlossen werden, 
dat3 die Oszillations-Scheinbewegung nur aus einem Anteil 
der Konstant-Scheinbewegung besteht, der von einem "ONw- 
Reiz hervorgerufen wird und dann zeitlich abklingt. Die 
verh3ltnismZfiig starke Kontrastabhsngigkeit der Oszillations- 
Scheinbewegung kann aus der Scheinbewegungs-Theorie nur 
schwer erklsrt werden. Im Anhang ist gezeigt, welche Kon- 
trastabhsngigkeit man bei sinnvollen Annahmen iiber die - Re- 
zeptorkennlinie und die Filterkonstanten des Detektors er- 
warten kann. Dabei zeigt sich eine wesentlich geringere 
Kontrastabhsngigkeit als die beobachtete. 
5. Diskussion 
Eine zeitliche Helligkeitsmodulation vor einem anti- 
symmetrischen Bewegungsdetektorenraster kann keine Bewe- 
gungsantwort der Bewegungsdetektoren hervorrufen, solange 
alle Rezeptoren in Phase gereizt werden und weder ein 
Empfindlichkeitsgradient fiir das Rezeptorenraster noch ein 
Helligkeitsgradient in der Reizgebung existieren.Wenn man 
nun aber auf dem Rezeptorenraster durch einen Graukeil 
eine Asynunetrie in der Beleuchtung des Rezeptorenrasters 
schafft, so kommt bei zeitlich modulierter Beleuchtung der 
Rezeptoren zu dem Flickereindruck noch ein Bewegungsein- 
druck hinzu. Es entsteht also ohne eine reale Objektbewe- 
gung ein Bewegungseindruck. Psychophysische Experimente am 
Menschen lassen zwei Klassen von Bewegungsillusionen erken- 
nen. Die Konstant-Scheinbewequnq ttiuscht eine gleichf8rmige 
Bewegung auf dem Graukeil vor, wenn man die Helligkeit des 
Graukeils zwischen 2Hz und 11 Hz moduliert. Dagegen ist 
der wirksame Frequenzbereich fiir die Wahrnehmung der Oszil- 
lations-Scheinbewequnq. die synchron mit der Helligkeitsmo- 
dulation iiber den Graukeil zu erfolgen scheint, zu niedri- 
geren Frequenzen verschoben (0.3 Hz - 4 Hz). Die ermittelte 
obere Grenzfrequenz fiir die Wahrnehmung der Oszillations- 
Scheinbewegung entspricht etwa dem vergleichbaren Wert fiir 
Realbewegungen (FOSTER, 1969, 1971 a, b). In der unteren 
Grenzfrequenz liegt dagegen die Wahrnehmungsschwelle fiir 
diese Scheinbewegung etwa um den Faktor 100 iiber der 
Schwelle fiir Realbewegungen. Da diese Ergebnisse aber 
unter abweichenden Versuchsbedingungen gewonnen wurden, 
sollen diese Unterschiede hiex nicht weiter diskutiert 
werden. 
Bewegungsinformation wird aus dem Zeitverlauf der 
Helligkeitsverteilung in den einzelnen Rezeptoren gewon- 
nen. Will man die Entstehung der Bewegungsillusionen auf- 
grund von Rezeptoreiqenschaften erkllren, so kann man an- 
nehmen, da8 die verz6gerunq der Ausgangssignale der Re- 
zeptoren gegeniiber aen Elngangssignalen helligkeitsabhlnyig 
ist. Eine solche Eigenschaft der Rezeptoren ist aus zahl- 
reichen elektrophysiologischen Untersuchungen an Vertebra- 
ten und Invertebraten seit langem bekannt (Vertebraten: 
siehe z.  B. BAYLOR, HODGXIN and LAMB, loc. c i t . ;  Inverte- 
braten: z . B. GEMPERLEIN, LAUGHLIN, SCHOLES, SMOLA, ZETTLER, 
loc. cit.). Dabei zeigt sich, da8 die Latenzzeit der Re- 
zeptoren mit zunehmender Reizamplitude kiirzer wird. Unter 
Latenzzeit wird dabei allgemein das Zeitintemall zwischen 
Reizanfang (stimulus half-rise-time) und der ersten signi- 
fikant Uber dem Rauschen liegenden Reizantwort verstanden 
(SCHOLES, LAUGHLIN, loc. ci t.) . Fiir Helligkeitsabnahme 
("Offw-Reiz) ist dagegen eine Latenzdefinition nicht so 
einfach anzugeben. Bei periodischer Helligkeitsmodulation 
kann man die Phasenbeziehung zwischen Reiz und Reaktion 
bei Calliphora durch eine intensitltsabh3ngige Totzeit be- 
schreiben, wobei sich bei Abnahme der mittleren Hellig- 
keit die Totzeit verlsngert. Besteht ein Totzeitunter- 
schied zwischen den Ausgangsgroaen der Rezeptoren eines 
beliebigen Bewegungsdetektors, so wird eine Bewegungs- 
antwort hervorgerufen. Die gleichformige Scheinbewegung 
sollte dann in Richtung des rsumlichen Helliqkeitsgef3lles 
verlaufen. Diese Richtung der Konstant-Scheinbewequnq 
konnte beim Menschen tatsschlich be.obachtet werden. Die 
bei Drosophila gemessene Oszillations-Scheinbewesunq kann 
aber durch eine intensitstsabhgngige Totzeit ohne weitere 
Annahmen nicht erklsrt werden, da durch eine Totzeit die 
Phasenbeziehung zwischen den Eingangssignalen des Detektors 
und damit cine Bewegungsrichtung festgelegt ist. Prinzipiell 
kanr, natirrlich auch eine Konstant-Scheinbewegung einen Oszil- 
lations-Bewegungsanteil enthalten, und zwar dann, wenn die 
Konstant-Scheinbewegung einen transienten Zeitverlauf 
zeigt. Bei periodischer Reizung wird dann die eine Bewe- 
gungsrichtung der Oszillations-Scheinbewegung durch den 
Konstant-Scheinbewegungsanteil hervorgerufen, dle andere 
Bewegungsrichtung durch die abklingende Konstant-scheinbe- 
wegung. Es konnte jedoch experimentell nachgewiesen werden, 
daB die Oszillations-Scheinbewegung bei Drosophila aus - zwei 
unabhsnqigen Bewequnqsanteilen besteht. Das gleich gilt 
auch fiir die Scheinbewegungsperzeption beim Menschen. 
Ein im theoretischen Teil dieser Arbeit anqefiihrtes 
Beispiel zeigt, wie durch spezielle Annahmen iiber nicht- 
lineare Signalverarbeitunq auf der Rezeptorebene die 
Oszillations-Scheinbewegunq erklart werden kann. Neben 
diesem speziellen Model1 lassen sich weitere Modelle zur 
Beschreibunq der Ergebnisse anqeben. Diese Modelle k6n- 
nen qanz alluemein durch eine nichtlineare Signalverar- 
beitunq hoherer Ordnung zusammenfassend beschriebzn wer- 
den. Auf der Bewequnqsdetektorebene kann man sich auf 
ein nichtlineares Svstem 2. Ordnung beschranken, urn 
eine Oszillations-Scheinbewegung zu beschreiben. Dazu 
ist es lediglich notwendig, daB die Einqangssignale eines 
Detektors mit unterschiedlichem Kontrast moduliert wer- 
den. Wenn keine Phasenschiebung zwischen den Eingangssig- 
nalen besteht, wird durch eine Interaktion 2. Ordnung 
ein nullsynrmetrisches Ausgangssignal erzeugt, das einer 
Oszillations-Scheinbewegung entspricht. Wird durch die 
oben diskutierten Rezeptoreigenschaften daqegen eine 
Phasenverschiebung zwischen den Eingangssignalen induziert, 
so hat das Ausgangssignal des Bewegungsdetektors einen 
von Null verschiedenen Mittelwert. Dies entspricht wie- 
derum einer Konstant-Scheinbewegung. Dan diese, fiir die 
Beschreibung notwendige Interaktion 2. Ordnung in der 
Fliege realisiert ist, folgt aus Experimenten mit Real- 
bewegungen (siehe z. B. fiir Drosophila: G ~ T Z ,  1964, 1965, 
1972~ BUCHNER 1974). Einen Hinweis auf die Entstehung der 
Oszillations-Scheinbewegung auf der Detektorebene ergibt 
sich auch aua Untersuchungen der visuellen Reflexe von 
Locusta (THORSON. 1964, 1966 a. b). THORSON laat ein 
r!4umliches Sinusmuster mit einer Amplitude U von 0.05~ 
- 0, 20° oszillieren. wobei die Oszillationsamplitude 
klein ist im Vergleich zur ramlichen Wellenlhge Xo 
des Musters. In diesem Fall ktlnnen die Lichtintensitgten 
I (t) und I (t) an zwei Rezeptoren bei geeigneten Anfangs- 1 2 
bedingungen in erster Ngherung beschrieben werden durch 
fl(t) = ? + AI*cos AIU m6 * - k{sin-] [ sinuot] 
A 0 A 0 A 0 
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Dabei sind die mittlere Helligkeit und AI die Hellig- 
keitsamplitude des Mustere. Q, ist die Winkelposition 
eines Rezeptors in Horizontalrichtung bezogen auf eine 
beliebige standardposition und % die Oszillationsfre- 
quenz. Wie im Graukeilexperimentwird also h e r  ein Re- 
zeptorenpaar in Phase mit unterschiedlicher Helligkeit 
und Amplitude gereizt. Im Gegensatz zum Graukeilexperi- 
ment ist hier jedoch die Anzahl der Paare fur beide Bellig- 
keitsgradienten gleich. da hier eine eynnnetrische Hellig- 
keitsverteilung vorliegt. Dennoch ist diese Reizgebung 
mit d m  Graukeilexperiment vergleichbar. da sich mit dem 
Vorzeichenwechsel des Gradienten auch die Reizphase um- 
kehrt; d. h. die zwei Rezeptoren. W r  die die Kontrast- 
differenz A m in Gleichung (18) positiv ist. werden z. B. 
gerade dann mit zunehmender Helligkeit beleuchtet, wenn 
das entsprechende Rezeptorenpaar mit negativer Kontrast- 
differenz mit abnehmender Helligkeit beleuchtet wird. 
Die Beobachtung, da8 in dem Bewegungssignal von Locusta 
iiber einen weiten Frequenzbereich nur die Reizfrequenz 
und keine Oberwellen zu finden sind, spricht fiir eine 
spezielle nichtlineare Verarbeitung 2. Ordnung. Das be- 
deutet natiirlich nicht, da8 die optokinetische Reaktion 
van Locusta auf der Korrelation von zwei Helligkeitssig- 
nalen beruhen mu8. Es ist jedoch auffallend, da8 der fiir 
die Beschreibung von Realbewegungen entwickelte Formalis- 
mus nicht nur die Dynamik der Bewegungsperzeption von 
Locusta beschreiben kann, sondern auch die hier eingefiihr- 
ten Scheinbewegungen impliziert. 
Unter bestimmten Voraussetzungen l88t sich die Klasse 
der moglichen Bewegungsmodelle durch Scheinbewegungsana- 
lysen weiter einschrsnken. Das im theoretischen Teil be- 
handelte Bewegungsmodell mit n EingSngen und einem Ausgang 
188t sich in zwei Unterklassen unterteilen. Fiir ein anti- 
symmetrisches System erfiillen die Kerne 2. Ordnung die Be- 
ziehung (POGGIO, pershliche Mitteilung) 
Mir ein asymmetrisches System gilt dagegen 
G (wl, u12) # - G (ul2. wl). (34) 
Es konnte gezeigt werden, daB fiir ein antisymmetrisches 
Svstem mit zwei EingSngen, das signifikante Nichtlineari- 
txten nur bis zur 2. Ordnung.enthSlt, das Korrelations- 
model1 die allgemeinste Formulierung ist, wenn man die 
Mittelwerte d e ~  Ausgangssignals betrachtet (POGGIO und 
REICHARDT, 1972). Fiir das Korrelationsmodell gilt also 
die Beziehung (33). Die zeitlich gemittelte optomotorische 
Reaktion kann durch ein Minimal-Korrelationsmodeli. das 
topologisch einfacher ist und damit biologisch gesehen 
mit einer geringeren Zahl von nervtjsen Verkniipfungen aus- 
kommt, BquivaLent beschrieben werden (KIRSCHFELD, 1972) . 
Im dynamischen Verhalten unterscheiden sich jedoch beide 
Modelle, was auch darin zum Ausdruck kommt, daB beim Mini- 
malmodell die Beziehung (34) fiir die Kerne 2. Ordnung gilt. 
Abb. 2 b veranschaulicht das Minimalmodell. Man sieht, 
daf3 die filr die Bewegungsperzeption notwendige Asymmetric 
hier in zwei unterschiedlichen linearen Filtern I und D 
liegt. Zur Vereinfachung werden fiir die Filter ein Tief- 
pass (Integrator) I und ein Hochpass (Differentiator) D 
1. Ordnung mit gleicher Zeitkonstante angenommen. Die not- 
wendige nichtlineare Verrechnung besteht auch hier in einer 
Multiplikation. Um ien Unterschied zwischen antisymmetri- 
schen und asymmetrischen Bewegungsdetektoren m zwei konk- 
reten Modellen zu erlButern, werden hier kurz die Antwor- 
ten der beiden Modelle auf Real- und Scheinbewegungen ver- 
glichen. Bei Realbewegungen ergibt sich fiir das momentane 
Ausqanqssisnal des Minimalmodells unter den durch Glei- 
chung (6) und (')) beschriebenen Reizbedingungen 
Das zeitlich gemittelte Ausgangssignal ergibt sich zu 
s i n ~ ~ ~ A  t . (36) 
Der Vergleich mit den entsprechenden Gleichungen (12) und 
(13) fiir das Korrelationsmodell zeigt, daB far den - sta- 
tionHren Fall beide Modelle bis auf Konstante hinsichtlich 
der zeitlich gemittelten Ausgangssignale Bquivalent sind. 
Die mamentanen Ausgangssignale unterscheiden sich aber in 
beiden Modellen. Durch die asynunetrie des Korrelations- 
d e l l s  fSllt dort die 1. Oberwelle des Ausgangssignals 
fort, wie man aus der Herleitung der Gleichung (12) er- 
sieht. Eine Entscheidung, welche Klasse von Bewegungsde- 
tektoren im biologischen Objekt realisiert ist, kann nun 
aber nicht einfach durch eine Oberwellenanalyse des Bewe- 
gungssignals herbeigefiihrt werden, da Oberwellen auch durch 
andere, nicht bewegungsspezifische Reaktionsanteile verur- 
sacht werden kannen. So werden z.  B. Orientierungsdetekto- 
ten oder noch andere Verrechnungssysteme Uherer Ordnung 
Oberwellenanteile in die Reaktion hineinbringen. Die Ana- 
lyse von Scheinbewegungen kann nun hier unter gewissen 
Voraussetzungen eine Kllrung bringen, wenn man die Aus- 
gangssignale der beiden Detektormodelle bei der entspre- 
chenden Simultanreizung vergleicht. Fiir das Korrelations- 
model1 wurde das Ausgangssignal auf die durch Gleichung 
(1) und (2) gegebenen Eingangssignale in theoretischen 
Teil berechnet. 
(37) 
Das Korrelationsmodell liefert also auf Sinuserregungen 
(1) und (2) der beiden Eingange mit unterschiedlichem Kont- 
rast ein Ausgangssignal der gleichen Frequenz. Das Vorzei- 
chen der Antwort hangt dabei von dem Vorzeichen der Kontrast- 
differenz in den Eingangen ab. Die Antwort des Minimalmo- 
dells auf die gleichen Eingangssignale (1) und (2) ist nun 
Das Ausgangssignal des Minimalmodells enthtilt also neben 
der Grundfrequenz der Erregung auch noch die 1. Oberwelle. 
Dieser Unterschied zwischen Korrelationsmodell und Minimal- 
model1 kann aber aus obengenannten Griinden nicht die ge- 
wiinschte Entscheidung herbeifiihren. Ein grunds5tzlicher Un- 
terschied zwischen den beiden Modellen ist jedoch in den 
Summen- und Differenzsignalen auf beide Kontrastgradien- 
ten zu sehen. Beim Korrelationsmodell ist die Summe der 
Ausgangssignale £Or beide Vorzeichen der Kontrastdiffe- 
renz Null, die Differenz dagegen doppelt so grOl3 wie das 
Ausgangssignal auf ein- Richtung des Kontrastgradienten. 
Beim Minimalmodell ist das Summationssignal immer ungleich 
Null und enthzlt die doppelte Frequenz. Bei der Differenz- 
bildung fallt dagegen diese erste Oberwelle heraus und 
das Differenzsignal unterscheidet sich von dem Ausgangs- 
signal des Korrelationsmodells auf cine Richtung nur durch 
die verschiedenen Filterfaktoren, wie man aus folgender 
Gleichung ersieht. 
Dieses Ergebnis ist auch ohne Rechnung aus der Topologie 
der beiden Modelle sofort ersichtlich, da das Korrelations- 
model1 sich aus zwei spiegelbildlich zueinander angeordne- 
ten Minimalmodellen zusammensetzt. FUr ein biologisches 
Objekt, das die Minimaldetektoren spiegelbildlich zu sei- 
ner Synrmetrieachse angeordnet hat, und deren Ausgangssig- 
nale subkaktiv verrechnet werden, ist bei binokularer Rei- 
zung kein Unterschied in den Reizantworten der beiden Mo- 
delle zu erkennen. Welches Model1 realisiert ist, kann 
also nur durch monokulare Reizung bestimmt werden. Die 
dazu notwendigen Experimente In Drosophila wurden noch 
nicht durchgefiihrt. Fiir Locusta aber konnte THORSON 
zeigen, da!3 bei monokularer Reizung durch Oszillations- 
bewegungen geringer Amplitude die Reaktion nur auf etwas 
weniger als die HSlfte zuriickgeht. Das Bewegungssignal 
enthalt dabei im wesentlichen nur die Grundfrequenz des 
Reizsignals. Die Bewegungsperzeption bei Locusta wird 
also durch Modelle der gsymmetrischen Klasse nicht adsquat 
beschrieben. Das gleiche gilt auch mit EinschrSnkungen 
fiir die menschliche Wahrnehmung, da sich zwischen mono- 
kularer un8 binokularer Reizung keine Reaktionsunterschie- 
de feststellen lassen. 
zusammenfassend kann fiir die menschliche Bewegungsperzep- 
tion gesayc werden, dar3 die Antworten auf bestimmte Klassen 
von Bewegungsreizen durch ein antisymetrisches, nicht- 
lineares Model1 2. Ordnung hinreichend beschrieben werden 
k6nnen (siehe auch FOSTER, 1969, 1971 a, b). Dabei ~ i l t  
diese Beschreibung nicht nur fiir die Perzeption von bestimm- 
ten Klassen von Realbewegungen und der hier neu eingefiihr- 
ten Scheinbewegungen, sondern lSRt sich auch auf eine 
ganze Klasse von Scheinbewegungen anwenden, die bisher von 
den Psychophysikern nicht einheitlich beschrieben werden 
konnte . Unter dem Namen Phi-PhSnomene sind mehrere Arten 
von Bewegungsillusionen zusammengefa0t: Beta-. Gamma-, 
Delta-Bewegungen, u. a. 
(1) Beta-Bewegungen: 
wenn zwei rkiumlich getrennte stationtire Objekte nachein- 
ander przsentiert werden, gibt es bei geeignetem Zeit- 
interval1 und geeignetem Abstand zwischen den Objekten 
einen Eindruck, als ob sich ein einzelnes Objekt von der 
Position des Objektes 1 zu der Position des Objektes 2 
bewegt (WERTHEIMER, 1912). Es ist offensichtlich, daa 
ein allgemeines Bewegungsmodell eine Bewegungsantv~9rt 
liefert, da die rkiurnlich getrennten Eingkinqe ein zeitliches 
Signal mit einer Phasenschiebung erhalten. Es ist also eine 
reale Bewegung von einer Scheinbewegung nicht zu unter- 
scheiden. Dan aber dennoch Unterschiede in der Entstehungs- 
weise dieser beiden Arten von Bewegungen bestehen konnen, 
kann evtl. daraus geschlossen werden, da0 Scheinbewegungen 
keinen Nacheffekt zu haben scheinen (HUMPHREY and SPRING- 
BETT, 1946). Dieser Unterschied kann aber auch durch eine 
unterschiedliche ReizstBrke bei Realbewegungen und Schein- 
bewegungen verursacht werden. 
(2) Gamma-Bewegung : 
Unter Gamma-Bewegung versteht man die scheinbare kderung 
der Tiefe und/oder der GroBe eines Objektes bei hderung 
der Leuchtdichte des Objektes. Wenn die Leuchtdichte zu- 
nimmt, scheint das Objekt nzherzuriicken oder gr6Der zu 
werden; wenn die Leuchtdichte abnimmt, entfernt sich das 
Objekt scheinbar oder wird scheinbar kleiner. Der entge- 
gengesetzte Effekt lhRt sich auch durch Helligkeitsmo- 
dulation des untergrundes hervorrufen. Die Gestalt- 
Psychologen sahen in der Gamma-Bewegung den gleichen 
Mechanismus wie fiir die Figur-Untergrund-Unterscheidung. 
Wenn die Leuchtdichte des Objektes erhoht wird, wird das 
Objekt die Hauptfigur und dadurch im Vordergrund gesehen. 
Diese Vorwhrtsbewegung kann nun als eine hderung in der 
Tiefe oder in der Gr6Re interpretiertwerden. Eine andere 
mtjgliche ErklZrung fir die Bewegung in dem stationsren 
Objekt ist die einer hderung der lateralen Inhibition, 
welche rnit der Leuchtdichte des Musters korreliert whre 
(GRUSSER und GR~SSER-CORNEHLS, 1973). Im theoretischen 
Teil dieser Arbeit konnte nun aber gezeigtwerden, daB 
ein Bewegungsdetektor unter den obengenannten Reizbedin- 
gungen mit einem Bewegungssignal antworten mul3. Die GraOen- 
Snderung bei der Gamma-Bewegung kommt nun dadurch zustande, 
da0 das oben betrachtete Bewegungssignal von allen Bewe- 
gungsdetektoren lZnqs der Kante des Objektes hervorgeru- 
fen wird. Dadurch bewegt sich scheinbar die Kante, was 
einer GrtjRenversnderung entspricht. 
(3) Delta-Bewegung : 
Eine dritte Art der Bewegungsillusion srhhlt man, wenn 
man die Reizbedingungen fitr Beta- und Gamma-Bewegung cer- 
einigt. Es wird dann sowohl eine seitliche Bewegung wie 
auch eine Tiefenbewegung wahrgenommen. Diese Bewegungs- 
illusion gibt also grundsatzlich nichts Neues und kann 
ebenso wie die beiden anderen mit dem allgemeinen Bewe- 
gungsmodell erklsrt werden. 
Die hier beschriebenen 3szillations- und Konstant-Schein- 
bewegungen savie die Phi-Phsnomene miissen aber nicht not- 
wendig durch ein nichtlineares Model1 beschrieben werden. 
Im theoretischen Teil wurde gezeigt, da0 auch ein linea- 
res Model1 diese Scheinbewegungen erzeugen kann. Aus ei- 
nem allgemeinen Model1 fiir die Perzeption von Realbewegun- 
gen konnten jedoch zwei neue Arten von Scheinbewegunqen 
vorausgesagt und experimentell beststigt werden. Bekannte 
Arten von unterschiedlichen Scheinbewegungen finden auf 
diese Weise eine gemeinsame Interpretation, und es er- 
scheint aussichtsreich, aus diesem Ansatz weitere Eigen- 
schaften des Bewegungssehens voraussagen zu k6nnen. 
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Zusammenfassunq 
Unter Scheinbewegung versteht man eine Bewegungswahrneh- 
mung, der keine physikalische Bewegung von Objekten im 
Aunenraum zugrunde liegt. Aus den notwendigen Bedingungen 
zur Auslasung solcher Bewegungsillusionen lassen sich 
unter geeigneten Bedingungen Hinweise auf die neuronalen 
Wechselwirkungen bei der Bewegungswahrnehmung ableiten. 
Viele der bisher beschriebenen Bewegungsillusionen beru- 
hen darauf, dan zwei rsumlich getrennte Objekte in einer 
geeigneten zeitlichen Folge dargeboten werden (Beta-Schein- 
bewegung). Diese sukzessive Erregung der Eingsnge eines 
Bewegungsdetektors kann von einem beliebigen Bewegungsde- 
tektor unter bestimten Versuchsbedingungen von einer kon- 
tinuierlichen, phasenverschobenen Erregung, wie sie bei 
reellen Bewegungen auftritt, nicht unterschieden werden. 
Die Beta-Scheinbewegung ist also eine triviale Folgerung 
eines beliebigen Bewegungsdetektors. In dieser Arbeit wird 
nun gezeigt, da8 auch bei simultaner Erregung der Detektor- 
eingange Bewegungsillusionen hervorgerufen werden konnen, 
wenn die Intensitst aer Eingangssignale unterschiedlich 
ist. Dabei ergeben sich fiir den Menschen zwei neue Arten 
von Scheinbewegungen, die Konstant-Scheinbewequnp und die 
Oszillations-Scheinbewequnq. Zur Reizgebung wird ein ste- 
hendes Graukeilmuster verwendet, das periodisch helligkeits- 
moduliert wird. Die Konstant-Scheinbewegung Sunert sich 
dann in einer gleichformigen Bewegung in Richtung der rSum- 
lichen Helligkeitsabnahme des Musters. Bei der Oszillations- 
Scheinbewegung wird dagegen eine oszillierende Bewegung 
auf dem Graukeil wahrgenommen. Diese Art der Bewegungsillu- 
sion konnte an der Fruchtfliege Drosophila melanoqaster 
durch Messuns der o~tomotorischen Wendereaktion des statio- 
nSr fliegenden ~ieres quantitativ nachgewiesen werden. Bei 
zeitlicher Helligkeitszunahme versucht das Tier dabei in 
Richtung der riiumlichen Helligkeitsabnahme des Musters zu 
wenden, und vice versa. Die Reaktion hiingt wesentlich von 
der GroBe des zeitlichen Helligkeitskontrastes ab. Die 
mittlere Helligkeit zeigt dagegen keinen menbaren Einflun 
auf die Reaktionsstiirke. Die Konstant-Sckeinbewegung konnte 
bis jetzt bei Drosophila noch nicht gesichert werden. Diese 
Art der Scheinbewegung kann vom Menschen bei Reizfrequenzen 
von 2Hz bis llHz wahrgenommen werden. Der Frequenzbereich 
der Oszillations-Scheinbewegung liegt dagegen niedriger, 
von 0,3 Hz bis 4Hz. Auch fiir den Menschen ist die Wahrneh- 
mung der Bewegungsillusionen stark vom zeitlichen Hellig- 
keitskontrast abhsngig. ijber einen Helligkeitsbereich von 
5 Zehnerpotenzen konnte keine Abhangigkeit von der mittleren 
Helligkeit festgestellt werden. 
Im theoretischen Teil dieser Arbeit wird gekliirt, durch 
welche Arten von Interaktionen zwischen riiumlich getrenn- 
ten Rezeptoren diese Scheinbewegungen prinzipiell m6glich 
sind. Dabei zeigt sich, daB die hier eingeftihrten Scheinbe- 
wegungen keine triviale Folgerung eines beliebigen Bewegungs- 
detektors sind. Es kann gezeigt werden, daB ein beliebiges 
2-~nputsystem 2. Ordnung eine Oszillations-Scheinbewegung 
nur liefern kann, wenn die Eingangssignale des Detektors 
von unterschiedlichem Kontrast sind. Bei der Graukeilreiz- 
gebung kann dieser Kontrastunterschied nur durch eine vorge- 
schaltete nichtlineare t?%ertragung, z. B. in den Rezeptoren, 
hervorgerufen werden. Durch die Analyse von Bewegungsillu- 
sionen ist es also nicht nur m6glich etwas Liber den Bewegungs- 
detektor zu erfahren, sondern auch iiber die vorgeschalteten 
iibertragungselemente. Dan die Rezeptoren unter den verwende- 
ten Versuchsbedingungen (hoher rhnlicher und zeitlicher 
Kontrast, niedrige Reizfrequenz) nichtlinear arbeiten ist 
aufgrund vieler elektrophysiologischer Messungen bekannt 
(SMOLA und GEMPERLEIN, 1972: ECKERT und BISHOP, 1975: 
LEUTSCHER-HAZELHOFF, 1975). Eine weitere bekannte Eigenschaft 
der Rezeptoren, die intensitiitsabhiingiqe Totzeit, kann zur 
Erklarung der Konstant-Scheinbewegung herangezogen werden. 
Durch diesen Mechanismus werden bei der Graukeilreizgebung 
die simultane Errequnq der Rezeptoren in eine sukzessive 
Errequnq der Detektoren umgewandelt. Die Phasenverschiebung 
zwischen den Eingangssignalen des Detektors wird dann von 
dem Detektor in eine richtungsspezifische Bewegungsantwort 
umgewandelt . 
Das aus Untersuchungen des visuellen Systems der Insekten 
gewonnene Bewegungs-Perzeptionsmodell (Korrelationsmodell: 
HASSENSTEIN, REICHARDT, vARJ~J, 1956-1967) kann nicht nur auf 
Teilaspekte des menschlichen Sehens von Realbewegungen ange- 
wendet werden (FOSTER, 1969, 1971 a, b), sondern bietet auch 
eine ErklSrungsm6glichkei.t fiir die hier beschriebenen Schein- 
bewegungen und die Phi-Phhomene (Beta-, Gamma-, Delta- 
Scheinbewegung) . 
Durch Untersuchung der Oszillations-Scheinbewegung lassen 
sich unter bestimmten Voraussetzungen die Klassen der mag- 
lichen Bewegungs-Perzeptionsmodelle einschr8nken. In Abschnitt 
5 dieser Arbeit wird zwischen antisymmetrischen und gsym- 
metrischen Bewegungsmodellen unterschieden. Die Ergebnisse 
von THORSON iiber einen visuellen Reflex von Locusta lassen 
erkennen, daB das Bewegungssehen der Heuschrecke wahrschein- 
lich nicht durch asvmmetrische Modelle beschrieben werden 
- - - . - - -. - - - . - 
kann. Auch beim ~enichen ist ein asynrmetrisches ~ewegings- 
Perzeptionsmodell nicht mit den psychophysischen Befunden 
- - 
vereinbar. Unterschiede zwischen-B-ewegungs-~erzeptionsmodel- 
len, die sich in den Antworten auf Realbewequngen nicht 
zeigen, ktjnnen also durch die Analyse von Scheinbewegun- 
gen sichtbar gemacht werden. So lS13t sich unter giinsti- 
gen Bedingungen z. B. entscheiden, ob in einem biologi- 
schen Objekt das Bewegungssehen auf der Basis eines ein- 
fachen Inhibitionsschemas aufiaut (BARLOW and LEVICK, 
1965) oder auf eine Korrelation von Helligkeitssignalen 
zuriickzufiihren ist. Das Model1 von BARLOW und LEVICK 
kann z .  B. keine Oszillations-Scheinbewegung liefern. 
Anhanq 
Im theoretischen Teil dieser Arbeit wurde gezeigt, daR 
ein nichtlineares 2-Input-System 2. Ordnung die beobach- 
tete Oszillations-Scheinbewegung nur liefern kann, wenn 
ein Kontrastunterschied zwischen den zwei EingSngen des 
Systems besteht. Beim Graukeilexperiment ist der Kon- 
trast ijrtlich konstant. Ein Kontrastunterschied kann da- 
her nur durch nichtlineare iibertragung~ei~enschaften der 
Rezeptoren erzeugt werden. Da sich die Antwort des Kor- 
relationsmodells auf beliebige Eingangsfunktionen nicht 
analytisch angeben lSRt, sol1 hier durch eine Computer- 
Simulation des Modells die Antwort auf eine durch Rezep- 
tor-NichtlinearitSt verzerrte Sinuserregung berechnet 
werden. Nir die ibertragungsfunktion z = £(I) der Rezep- 
toren kann man z. B. nach LIPETZ (1969) ein tanh (log 1)- 
Gesetz annehmen, wenn I die Intensitst des adsquaten 
Reizes ist. Der allgemeine Ansatz lautet also: 
+ 1 . tanh {k (1 + lolog I) } ]  (~1) z=f(I) =Fo[= 
Dabei ist Fo ein Normierungsfaktor, der ohne Beschrsn- 
kung der Allgemeinheit gleich Eins gesetzt werdex kann. 
Die Konstanten k und 1 legen Arbeitsbereich und Arbeits- 
punkt der Rezeptoren fest. Mit k = 1 und 1 = I erhslt 
man eine Rezeptorkennlinie, bei der die Rezeptorantwort 
ilber zwei Zehnerpotenzen von dem Logarithmus der Reiz- 
intensitst abhiingt. Bei der Libelle wurde eine solche 
Kennlinie fiir die large monopolar cells (LMC's) des Seh- 
systems nachgewiesen (LAUGHLIN, 1973) . Die Zeitkonstan- 
ten der Tiefpassfilter F und H im Korrelationsmodell k8n- 
nen aus der Frequenzabhangigkeit der optomotorischen 
Reaktionen der Fruchtfliege Drosophila wie folgt abge- 
schiitzt werden: 
I. F - 1,5 sec , T ~ -  0.05 sec , - TF LJ 50 . 
T~ 
Wenn die Abtastbasis der Bewegungsdetektoren mit dem Stu- 
fenabstand des Graukeilmusters iibereinstimmt, sollten 
sich demnach die Helligkeiten an den zwei Rezeptoren fiir 
den flachen Helligkeitsgradienten um den Faktor 2, fiir 
den steilen Gradienten um den Faktor 100 unterscheiden. 
Das Ergebnis der Simulation M r  zwei verschiedene Yellig- 
keitsmodulationen und zwei Perioden von jeweils 30 sec 
ist in Abb. 8 gezeigt. Dabei ist Il (t) das Helligkeits- 
signal - vor Rezeptor 1, xi (t) das Signal nach Rezeptor 1, 
I (t) x2(t) das Rezeptorsignal fiir das Eingangssignal - und 
2 
y(t) der zeitliche Verlauf des Ausgangssignals des Korre- 
lationsmodells fiir eine der beiden Graukeilorientierungen. 
In der ersten Periode ist im Ausgangssignal y(t) noch der 
Einschwingvorgang enthalten, da die Erregung erst zum 
Zeitpunkt to = o einsetzt. Die gestrichelten Linien geben 
den zeitlichen Mittelwert der einzelnen Funktionen wieder. 
Wegen des Siittigungsverhaltens der Rezeptorkennlinie bei 
einer Helligkeitsmodulation von 33 % ist der Modulations- 
grad der Rezeptorausgargjsignale gegeniiber einer Hellig- 
keitsmodulation von 94 % wesentlich kleiner. Um die Ver- 
zerrung der Rezeptorantworten sichtbar zu machen, war 
es deshalb notwendig, die Amplituden der Antworten xl(t) 
fiir beide Helligkeitsmodulationen auf den gleichen Wert 
zu normieren. Die Amplituden der beiden Rezeptorantwor- 
ten x (t) ergeben sich dann aus dem Normierungsfaktor. 2 
Die errechneten Werte far den Modulationsgrad der Rezep- 
torantworten xl(t) und x2(t) betrzgt fiir die Helligkeits- 
modulation 
m I = 3 3 % :  mxl = 4.4 % m = 7.0 % 
x2 
bei 
mf = 94 % : mxl = 66 % mx2 = 76 % 
Fiir eine 3-ma1 geringere Helligkeitsmodulation ist der 
Modulationsgrad der Rezeptorsignale ungeftihr 10-ma1 ge- 
ringer. Dieser 10-ma1 schwtichere Modulationsgrad am Ein- 
gang eines Bewegungsdetektors konnte die verhtiltnismEifiig 
starke Kontrastabhsngigkeit in Abb. 5 erklsren. In das 
Scheinbewegungs-Mode11 auf der Detektorebene geht aber 
nicht der Modulationsgrad ein, sondern der Modulations- 
grad-Unterschied zwischen den Erregungen der beiden De- 
tektoreingznge. Dieser Unterschied betrzgt bei einer 
Helligkeitsmodulation von 
bei 
In beiden FSller. ist also die Kontrastdifferenz dm posi- 
tiv. Nach Gleichung (18) ist damit das Korrelationssignal 
positiv fiir eine zeitliche Helligkeitszunahme und negativ 
fiir eine Helligkeitsabnahme. Fiir Realbewegungen bedeutet 
nun ein positives Korrelationssignal eine Bewegungsrich- 
tun9 von Rezeptor 1 nach Rezeptor 2. Fiir eine Scheinbe- 
wegung bedeutet das eine Bewegung in Richtung des rbm- 
lichen HelligkeitsgefSlles. Die berechnete Scheinbewegung 
stimmt also qualitativ mit den Experimenten iiberein. F'iir 
die Kontrastabhangigkeit der Scheinbewegung zeigt sich in 
der Simulation keine so starke Relation, wie sie im Ex- 
periment gefunden wurde. Da auRer der Kontrastdifferenz 
auch noch die mittleren Helligkeiten und die Filterfak- 
toren in die GrlZi3e des Ausgangssignals eingehen, ergibt 
sich letztlich aus der Rechnung far die beiden Ausgangssig- 
94 3 3 
nale y (t) und y (t) ein ModulationsgradverhSltnis von 
Durch die Linearisierung bei kleinen Helligkeitsmodula- 
tionen wird die Reaktion also nicht so stark vermindert, 
wie es eventuell aus den Experimenten zu vermuten gewesen 
wiire. Eine Anpassung der Parameter (Rezeptorkennlinien, 
Filterkonstanten, usw.) wird hier nicht vorgenommen, da 
durch die Simulation nur prinzipiell gezeigt werden soll, 
welche Scheinbewegungen man unter den genannten Bedingun- 
gen auf der Detektorebene erwarten kann. Das in Kap. 3.4 
anseschnittene Problem der Graukeil-Riickflanken kann 
durch die Computer-Simulation quantitativ behandelt 
werden. Fiir die 6-ma1 stlrkere Riickflanke (in log-Ein- 
! 
heiten) ergibt sich ein 3-ma1 schwlcheres Ausgangssig- 
nal. Die Reaktionssumme aus beiden Anteilen wird also 
im wesentlichen durch den flachen Graukeilgradienten be- 
stimmt, was auch experimentell gefunden wurde. Es bleibt 
nur noch zu erwzhnen, daD dieses Model1 eine reine Os- 
zillations-Scheinbewegung erzeugt. Die in Abb. 8 ge- 
strichelt eingezeichneten Mittelwerte weic'nen nicht dar- 
stellbar von der Null-Linie fiir y (t) ab. Fiir eine reine 
Sinuserregung hltte sich nach (18) exakt Null ergeben 
miissen. Durch die Verzerrung des Sinus ist dies nicht not- 
wendig der Fall. 
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Abb. 1 
(a) Skizze der Versuchsanordnung in perspektivischer Dar- 
stellung. 
(b) Blockdiagramm der Versuchsanordnung. 
PT Phototransistor und LQ Lichtquelle (Gliihfadenlampe 
- 
24 V, 10 W) vgl. Text. 
Abb. 2 
Bewegungsdetektormodelle 
(a) Korrelationsmodell nach HASSENSTEIN, REICHARDT, VARJ~.  
x und x EingSnge des Detektors, F und H lineare 
~llter (her: TiefpSsse 1. Ordnung mit unterschiedli- 
chen Zeitkonstanten), M Multiplikatoren, C eine Sub- 
traktionsinstanz, S ein trzges Filter. 
(b) Minimalmodell nach KIRSCHFELD. 
x und x Eingznge des Detektors, I und D lineare Filter 
(her: ~8ch~ar3 und Tiefpaa rnit gleicher ~eitkonstante) ,
M ein Multiplikator und S ein trBges Filter. 
Abb. 3 
Richtungsspezifische (mar) und richtungsunspezifische (000) 
Wendereaktionen von 8 Fliegen,gemittelt aus 160 Zyklen von 
30 sec Dauer bei sinusf6rmiger Helligkeitsmodulation. 
Time t 
Abb. 4 
Flugdrehrnoment einer Fliege gemessen iiber 5 Reizperioden 
von 30 sec Dauer bei 94 % Helligkeitsmodulation und 5 
Perioden bei 33 % Helligkeitsmodulation fiir eine Grau- 
keilorientierung. Das positive Vorzeichen der Reaktion 
entspricht einer Wendetendenz in Richtung des rSumlichen 
Helligkeitsabfalls des Graukeils. 
Abb. 5 
Gemittelte richtungsspezifische (am.) und richtungsunspezi- 
fische (000) Wendereaktionen von insgesamt 12 Fliegen auf 5 
verschiedene Reizfolgen. Aufgetragen sind die Differenzen 
und Summen auf beide Graukeilorientierungen (+,+). 
( a  (b) gleicher Kontrast von 78 %. 
(c) , (d) gleiche Reizamplitude van 0.5 In. 
- 
(4 doppelte Periodenl2inge (60 sec) . 
weitere ReiZparameter vgl. Text. 
- - 
R - R  
...-.:-- 
...-• ..".*.., 3.e.. . 











Richtungsspezif ische (mom) und richtungsunspezif ische (000) 
Wendereaktion einer Fliege auf ein Reizprogramm mit ver- 
schiedenen ~elligkeits-kinderungsgeschwindigkeiten, gemittelt 
aus 69 Zyklen von 16 sec Dauer. 
Abb. 7 
Schwellenrnodell zur ErklBrung der ~szillations-~cheinbewe- 
gung auf der Rezeptorebene. Rezeptorpotential auf zwei Recht- 
ecklichtreize von 2 sec.Dauer, die sich in der Intensitst 
urn den Faktor 10 unterscheiden (nach KRAMER, 1975). Sabs 
Schwelle. Weiteres siehe Text. 
Abb. 8 
Computer-Simulation eines Scheinbewegungs-Modells, das aus 
einer nichtlinearen Rezeptorkennlinie (tanh (log I)) und 
aus einer nichtlinearen Verrechnung zweiter ordnung (Kor- 
relationsmodell) besteht. Die zwei Einggnge des Modells 
werden durch Signale gleicher Frequenz und Phase periodisch 
erregt. Die ReizintensitBten unterscheiden sich durch den 
Faktor 2. x (t) und x (t) sind die an der Kennlinie ge- 
spiegelten Ausgangssi8nale M r  die Eingangssignale I1 (t) 
und 0 , s  I1 (t) . y (t) ist das Ausgangssignal des Scheinbe- 
wegungs-Wells. 
